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Resumen 
Evaluación genética de cruzamientos de ganado 
Brahman para características de crecimiento y medidas 
de ultrasonido en la microrregión del Sur del Cesar 
 
Genetic evaluation of brahman cattle crossbreds for 
growth and ultrasound-measured traits in the micro-
region of southern cesar 
 
En el presente estudio se obtuvieron estimadores de efectos de raza, heterosis, 
componentes de (co)varianza, parámetros genéticos y predicciones de valores 
genéticos para pesajes y medidas ultrasónicas de canal (repetidas en el tiempo) 
en una población multirracial bovina. La población se obtuvo mediante el 
apareamiento aleatorio de 37 toros de 9 razas (Brahman Gris, Brahman Rojo, 
Guzerat, Blanco Orejinegro, Romosinuano, Simmental, Braunvieh, Normando y 
Limousin) con hembras Brahman Gris. Los análisis genéticos se realizaron 
mediante procedimientos de modelos mixtos. Se encontraron estimaciones de 
heterosis desde -3.22 a 7.43 kg para peso, de 0.12 a 4.30 cm2 para área de ojo 
del lomo y de 0.01 a 0.09 mm para grasa dorsal. Los mayores efectos aditivos 
para peso se observaron en la raza Normando y para área de ojo del lomo en la 
raza Limousin. Para el peso, las varianzas genética aditiva directa y materna y de 
ambiente permanente aumentaron con la edad del animal. Las heredabilidades 
directas fueron bajas a moderadas y las heredabilidades maternas despreciables. 
Las correlaciones genéticas aditivas fueron moderadas a altas. Para este 
carácter los toros Simmental tuvieron los mayores valores genéticos. Para el área 
de ojo del lomo todas las varianzas aumentaron con la edad del animal. Las 
heredabilidades directas fueron bajas y las maternas medias. Las correlaciones 
genéticas aditivas directas fueron medias a altas y las genéticas aditivas altas. 
Los toros Limousin presentaron los mayores valores genéticos. Es necesario 
validar los resultados obtenidos en este estudio con poblaciones multirraciales 
multi-generacionales y de mayor tamaño.  
 
Palabras clave: Componentes de (co)varianza, crecimiento, evaluación genética, 
poblaciones multirraciales,  ultrasonido. 
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Abstract 
In this study, estimates of breed and heterosis effects, (co)variance components 
and genetic parameters and predictions of breeding values were obtained for 
weight and ultrasonic carcass measurements (repeated over time) in a multibreed 
cattle population. The population was obtained by randomly mating 37 sires from 
9 breeds (Gray Brahman, Red Brahman, Guzerat, Blanco Orejinegro, 
Romosinuano, Simmental, Braunvieh, Normand and Limousine) to Gray Brahman 
females. The genetic analyses were carried out by mixed models procedures. 
Heterosis estimates ranged from -3.22 to 7.43 kg for weight, from 0.12 to 4.30 
cm2 for rib eye area and from 0.01 to 0.09 for back fat. The greatest additive 
effects for weight were observed in the Normand breed and for rib eye area in the 
Limousine breed. For weight, the additive genetic direct and maternal and the 
maternal permanent environment variances increased with age of animal. Direct 
heritabilities were low to moderate and maternal heritabilities were negligible. 
Direct additive correlations were moderate to high. Simmental sires had the 
highest breeding values. For rib eye area all variances increased with the age of 
animal. Direct heritabilities were low and maternal heritabilities were moderate. 
Direct additive correlations were moderate to high and maternal additive 
correlations were high. Limousin sires had the highest breeding values. It is 
necessary to validate the results obtained in this study with greater multi-
generational multibreed populations.  
 
Key words: (co)variance components, genetic evaluation, growth, multibreed 
populations, ultrasound. 
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1. El Estado del Arte 
1.1  Introducción 
 
La productividad de la ganadería colombiana, medida a través del rendimiento de 
carne por animal, está ubicada por debajo del promedio mundial y de los 
principales bloques comerciales (Ministerio de Agricultura y Desarrollo Rural, 
2005). Teniendo en cuenta que la mejora genética es una importante herramienta 
para aumentar la productividad de los sistemas de producción de carne bovina se 
debe destacar que son pocas las evaluaciones genéticas realizadas con datos 
obtenidos en el país, las cuales son cruciales en un programa de mejora genética. 
Nace entonces la necesidad  de efectuar dichas evaluaciones y estimar los 
parámetros genéticos en el área (país, región, etc.) en la cual se desea establecer 
un programa de mejora genética. FEDEGAN (2006) en su plan estratégico de la 
ganadería Colombiana 2019 muestra como una de las debilidades del sector 
ganadero en el país es el incipiente desarrollo de programas de mejoramiento 
genético. En zonas tropicales la productividad del ganado de carne depende no 
solamente del potencial genético de los animales sino también de la habilidad de 
los mismos para soportar los factores ambientales causantes de estrés que 
inciden sobre el crecimiento  (Burrow y Prayaga, 2004). Por lo tanto la capacidad 
de adaptación de los animales a las condiciones adversas del trópico bajo cobra 
gran importancia. Debido a que las razas especializadas para producción de 
carne no se adaptan bien al trópico, en el país lo que generalmente se hace es 
cruzar animales de dichas razas, con animales de razas adaptadas como los 
cebuinos y los criollos, de manera tal que mediante la complementariedad entre 
los dos grupos genéticos se obtenga una progenie adaptada a las dificultades 
medioambientales que se presentan en trópico bajo y que presente buena 
capacidad productiva (FEDEGAN, 2006). El 72% de la población bovina del país 
es cebuina, y por ende este recurso genético debe tenerse muy en cuenta a la 
hora de establecer un programa de cruzamientos. De acuerdo con FEDEGAN 
(2006) los cruzamientos selectivos o la preferencia por una u otra raza pura, 
deben obedecer a las exigencias de los mercados más que a la tradición u otras 
consideraciones y este es un concepto que debe primar. Así, en condiciones 
medioambientales limitantes el uso del cruzamiento, teniendo en cuenta el tipo de 
razas a emplear, junto con un programa de apareamientos y evaluación genética 
bien establecidos, resulta de gran utilidad y se hacen cada vez más necesarios. 
En este orden de ideas, surge la alternativa del fomento del uso de cruces como 
estrategia para incrementar los niveles de productividad y competitividad, pero a 
la vez surge un interrogante acerca de cuál es el cruce que satisface las 
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necesidades específicas de cada productor, ya que estas cambian de acuerdo al 
tipo de animal (animales destetos, de un año, animales para sacrificio) y a la 
forma de comercializarlo (pago por peso en pie, bonificación por mayores 
rendimientos en canal, etc.). En Colombia se han realizado evaluaciones del 
comportamiento de razas y de algunos cruces pero no se ha ejecutado una 
evaluación que incluya una amplia gama de alternativas genéticas; por tal razón y 
teniendo en cuenta la actual política de desarrollo del sector ganadero del país, 
se hace necesaria la evaluación genética de animales cruzados en zonas del país 
que sean aptas para la producción bovina. 
 
Entre las microrregiones que se catalogan como estratégicas para la producción 
de carne bovina se encuentra la microrregión del sur del Cesar, este 
departamento ocupa el cuarto lugar a nivel nacional en cuanto a inventario bovino 
con el 6,8% (FEDEGAN, 2006). Es necesario emprender un proyecto tendiente a 
fomentar el uso de cruzamientos estratégicos con el propósito de incrementar el 
potencial de producción de carne del hato nacional, en el cual las 
recomendaciones se hagan bajo criterios objetivos resultantes de la evaluación 
genética de los recursos disponibles. 
 
1.2 Crecimiento animal 
 
Según Owens y col. (1995) en animales el crecimiento se define como la acreción 
de proteína, grasa y hueso, aunque típicamente el crecimiento es medido como el 
cambio en el peso vivo, más exactamente como el cambio en el peso por unidad 
de tiempo (Trenkle y Marple, 1983). Según Trenkle y Marple (1983) el crecimiento 
se estudia desde un punto de vista interdisciplinario mediante  la integración de 
diferentes áreas de las ciencias animales como lo son la nutrición, la genética, la 
fisiología y las ciencias de la carne. Conforme el animal se acerca a su peso 
adulto la acreción de proteína declina hasta  cero, hecho notable teniendo en 
cuenta que no solo es importante la cantidad de peso total sino también la 
composición del mismo. Por esta razón el estudio del crecimiento de los animales 
presta gran atención a dichas relaciones (Trenkle y Marple, 1983). La importancia 
que tiene la composición de la ganancia del animal se debe a que la calidad y el 
valor de la canal de los animales domésticos se ven reflejados en su contenido de 
grasa y proteína (Hausman y col. 2008). Para tener una mejor comprensión del 
fenómeno del crecimiento se han hecho investigaciones a nivel celular (Trenkle y 
Marple, 1983; Hausman y col., 2008)  y mediante modelos matemáticos que 
describen la trayectoria del crecimiento en función del tiempo (Thornley y France, 
2004; Martínez y col., 2010). El crecimiento es una de las características más 
importantes en los sistemas de producción de carne bovina, ya que indica la 
cantidad de producto final generado, determinando así la eficiencia del sistema. 
Por ello, el crecimiento es ampliamente estudiado por las diferentes áreas del 
conocimiento, entre estas la genética cuantitativa. 
 
Desde el punto de  vista de la modelación, características como el crecimiento de 
los animales se denominan variables de dimensión infinita (Kirkpatrick y col., 
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1990), ya que los valores que puede tomar esta característica pertenecen al 
conjunto infinito de los números reales, por lo tanto  potencialmente existe un 
número infinito de mediciones (Meyer y Hill, 1997). 
 
1.3 Medición de la composición corporal vía ultrasonido 
 
De acuerdo con Houghton y Turlington (1992), debido a la migración de la 
industria ganadera hacia el concepto de mercado basado en el valor, los 
productores cada vez se muestran más interesados en los caracteres de canal ya 
que se dan cuenta de la importancia que tiene la predicción de las características 
relacionadas con la calidad de la misma y los rendimientos pos-sacrificio. El 
ultrasonido es una técnica no invasiva que permite determinar el espesor de 
grasa y la cantidad de músculo in vivo y el primer reporte de su utilización fue 
hecho por Wild en 1950 (Houghton y Turlington, 1992).  Al aplicar el ultrasonido 
en mejoramiento genético se evalúan cantidad de grasa, (en porcentaje y en 
unidades de peso), rendimiento en cortes minoritarios (en unidades de peso y 
como porcentaje de la canal), el espesor de grasa dorsal y del anca, el área del 
músculo Longissimus entre la doceava y treceava costilla (área del ojo del lomo) y 
el puntaje de marmoreo, características para las cuales se han encontrado 
heredabilidades medias a altas (Wilson, 1992). El ultrasonido permite obtener 
también la estimación de los cortes comerciales a partir de mediciones obtenidas 
en el animal y su peso vivo a la fecha de medición (Houghton y Turlington, 1992). 
Desde los años 50, la tecnología del ultrasonido para la aplicación biológica ha 
estado disponible para su uso en la medición de la composición corporal (grasa y 
musculatura) de los animales domésticos. Las características previamente 
mencionadas pueden ser medidas con alto grado de exactitud utilizando 
ultrasonido en tiempo real, junto con los programas y software para interpretación 
de las imágenes ultrasónicas. Esta alternativa que se ha venido implementando 
en programas de mejoramiento genético de bovinos de carne alrededor del 
mundo usa mediciones de composición corporal, las cuales han mostrado estar 
correlacionadas con las mediciones efectuadas directamente en la canal y con la 
producción de carne. La variación genética que existe en las proporciones de 
músculo y grasa en la carcasa bovina es grande y está bajo un alto control 
genético (Wilson, 1992). 
 
Se han realizado diferentes trabajos de estimación de parámetros y predicción de 
valores genéticos en este tipo de variables como por ejemplo el conducido por 
Crews y col. (2008) quienes realizaron  evaluaciones genéticas para porcentaje 
de cortes al por menor  en ganado Simmental. Bidner y col. (2002), evaluaron el 
efecto de 4 razas sintéticas (en cuya composición genética está presente el  
Brahman) y la raza Angus, para características de la canal, composición y 
palatabilidad de la carne. En estos estudios solamente se modelaron los efectos 
de grupo genético y de heterosis como efectos fijos; por lo tanto no se generan 
predicciones genéticas individuales. Elzo y col. (1998a), investigaron la 
variabilidad genética de 6 características de canal (peso de la canal caliente, área 
del ojo del lomo, espesor de grasa subcutánea en la doceava costilla, grasa 
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pélvica, renal y del corazón, puntaje de marmoreo y fuerza de corte medida por 
Warner-Bratzler) en una población multirracial Angus-Brahman, encontrando una 
apreciable variabilidad aditiva intra e inter-racial y no aditiva inter-racial entre los 
machos evaluados, también reportaron altas correlaciones entre las diferencias 
esperadas de progenie aditivas y totales (entre 0.93 y 1). En ese trabajo, la 
heredabilidad del área de ojo del lomo varió entre 0.32 y 0.42 de acuerdo al grupo 
genético de los animales. Para el caso del espesor de grasa dorsal, la 
heredabilidad varió entre 0.02 y 0.14. Las heredabilidades para los demás 
caracteres fueron bajas a medias. 
 
1.4 Heterosis 
El término heterosis fue propuesto por Shull en 1914 (Barreto, 2005). De acuerdo 
a su definición original esta es una medida relativa a la media de los linajes 
paternos, refiriéndose así a cualquier desvió de aditividad observado en las 
poblaciones mestizas. Más frecuentemente la heterosis es definida como la 
superioridad que presenta la descendencia con respecto al promedio de los 
padres (Ruales y col., 2007; Saxton, 2004), debido a que los efectos de la 
heterosis por lo general son favorables (Barreto, 2005). Este fenómeno se 
observa en la descendencia de animales de líneas endogámicas o de razas puras 
diferentes. Existen tres tipos de heterosis: 1) Heterosis individual o directa, la cual 
corresponde a la superioridad en el desempeño de la progenie con relación al 
desempeño medio de los parentales y que no es atribuible a los efectos 
maternos, paternos o ligados al sexo; 2) Heterosis Materna, la cual se cuantifica 
como la heterosis de la población debida a la utilización de hembras cruzadas en 
vez de usar hembras puras, algunas de las causas de este fenómeno son por 
ejemplo una mayor producción de leche o la mejora del ambiente intrauterino 
durante la gestación; 3) Heterosis paterna, este término hace referencia a la 
ventaja que brinda la utilización de sementales cruzados en lugar de sementales 
puros en el desempeño de la descendencia mestiza (Saxton, 2004; Elzo y Cerón-
Muñoz, 2009). Una de las teorías que busca explicar el fenómeno de la heterosis 
es la teoría de la dominancia, según la cual los alelos dominantes en la mayoría 
de los loci presentan efectos favorables mientras que la mayoría de las 
mutaciones recesivas de los alelos presentan efectos desfavorables, en el animal 
heterocigoto se presenta una “competencia” por la determinación del fenotipo y 
los alelos dominantes se imponen sobre los recesivos expresándose con mayor 
intensidad (Barreto, 2005). La heterosis aumenta conforme aumenta la 
divergencia entre los parentales, específicamente la divergencia en las 
frecuencias génicas, por esto, para el caso de un locus con dos alelos, la 
heterosis sería máxima cuando un alelo se encuentre fijado en la población 
paterna, y la otra variante alélica se encuentre fijada en la población materna, en 
este caso la heterosis estará determinada solamente por los desvíos de 
dominancia (Eler, 2001, citado por Barreto, 2005). Otra teoría que busca explicar 
este fenómeno es la teoría de la sobredominancia, la cual se presenta cuando el 
heterocigoto es superior a cualquiera de los homocigotos, en general, las teorías 
de dominancia y sobredominancia son complementarias. Una tercera teoría es la 
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de la epistasis, según la cual la interacción de alelos ubicados en diferentes loci 
genera un efecto más favorable que la interacción de alelos ubicados en el mismo 
locus (Barreto, 2005).  Si se conoce el desempeño de los parentales y el de la 
generación F1 producto de un apareamiento dialélico entre las razas A y B, la 
heterosis individual puede calcularse como: 
 
 
 
en donde   son los desempeños medios de la progenie mestiza y  
son los desempeños de las razas parentales. Al realizar cruzamientos, aumenta 
la probabilidad de que la progenie sea heterocigótica, esta probabilidad se conoce 
como heterocigosis debida al cruzamiento  (Elzo y Cerón-Muñoz, 2009). Para el 
caso de dos razas la heterocigosis en un individuo se calcula como sigue: 
 
 
 
en donde  y   son las proporciones de las razas  y  en el padre del individuo 
y  y   son las proporciones de las razas  y  en la madre del individuo. 
En zonas tropicales y subtropicales se ha hecho uso del cruzamiento como 
herramienta de mejora genética explotando la heterosis o vigor híbrido (Peacock 
y col., 1979; Williams et al., 2010). Por ejemplo Elzo y Wakeman (1998) comentan 
que buena parte de la carne producida en los Estados Unidos se obtiene de 
animales cruzados. De acuerdo con Manrique (1992) al recurrir al cruzamiento se 
busca optimizar el uso de los efectos aditivos y no aditivos. Este mismo autor 
comenta que los programas de cruzamiento han sido diseñados para explotar la 
complementariedad genética existente entre razas, especialmente entre razas  
Bos indicus y Bos taurus para características de importancia económica para los 
productores de carne y reporta que para determinar el impacto genético de los 
programas de cruzamiento es necesario: 
 
 Determinar la variación genética aditiva y no aditiva para las características 
antes mencionadas en diferentes estadios del crecimiento, ya que se 
requiere conocerla para llevar a cabo las evaluaciones genéticas. 
 
 Estimar efectos genéticos aditivos y no aditivos para características de 
crecimiento y otras relacionadas con estas en diferentes etapas del 
crecimiento. 
 
 Evaluar los animales para efectos genéticos aditivos y no aditivos para 
dichas características incluyendo en los procedimientos de evaluación 
multirracial otras que estén relacionadas con estas para que así los 
mejores cruzamientos puedan ser detectados y se determine la mejor 
composición racial de la población mestiza. 
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1.5 Evaluación genética de animales 
 
De acuerdo con Ruales y col. (2007) la evaluación genética es un proceso que 
permite predecir el valor genético de los animales para una o más características. 
Su objetivo es identificar genéticamente los animales existentes en una población 
y así seleccionar como reproductores aquellos con el mayor mérito genético y 
descartar los peores. Estadísticamente, se obtienen predicciones de variables 
aleatorias no observables (los valores genéticos), empleando valores realizados 
de variables aleatorias observables (los registros) dados ciertos supuestos que se 
hacen acerca de las distribuciones de tales variables (Elzo, 1996a). Los valores 
genéticos de los individuos se expresan como funciones lineales de los valores 
genéticos de la población base (Kennedy y col., 1988).  
 
Durante los últimos 30 años el adelanto en metodologías estadísticas y 
computación ha sido vertiginoso (Elzo y Cerón-Muñoz, 2009). Este hecho ha 
permitido un rápido avance en el desarrollo e implementación de modelos 
estadísticos para la evaluación genética de animales (Bullock y Pollak, 2009). La 
evaluación genética en ganado de carne continua mejorando la habilidad de los 
productores para tomar decisiones de selección acertadas (Bullock y Pollak, 
2009).  
 
1.5.1 Breve reseña histórica de la evaluación genética animal. Los 
trabajos de Gregor Mendel mediante los cuales se definieron los mecanismos de 
la herencia fueron publicados en 1865 (Ossa, 2003), este hecho marca el inicio 
del estudio de la genética. De gran relevancia fueron los trabajos del denominado 
padre de la biometría Sir Francis Galton, cuyas investigaciones sobre la herencia 
de caracteres continuos dieron origen a los primeros métodos estadísticos para el 
cálculo de la heredabilidad (Galton, 1889; Lynch and Walsh, 1998). 
Posteriormente el matemático ingles Goldfrey Harold Hardy y el médico alemán 
Wilhelm Weinberg establecieron en 1908 la ley de Hardy-Weinberg (Ruales et ál., 
2007). Sir Ronald Fischer y Sewall Wright desarrollaron la genética de 
poblaciones basada en las leyes de Mendel aplicada a caracteres económicos y 
cuantitativos. Un aporte de gran relevancia fue el realizado por Jay L. Lush, quien 
en los 1940 creó las teorías de selección (Galeano, 2004), contribuyó de manera 
notable al desarrollo de metodologías para calcular parámetros genéticos, 
estableció la importancia del cálculo de los mismos en los programas de 
mejoramiento animal (Lush, 1940) y empleó el mejor estimador lineal para la 
aproximación al valor genético de los individuos mediante el índice de selección.  
En sus trabajos, Lush comenzó a direccionar y estructurar los programas de 
mejora genética, discutió aspectos importantes como la interacción genética-
medio ambiente, destacó la importancia de la estadística en la genética 
cuantitativa, y trabajó en la implementación de los índices de selección como 
herramienta para la identificación genética de los reproductores potenciales 
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(Lush, 1951).  Lush y Michael Lerner fueron los pioneros en la aplicación de los 
principios de la genética cuantitativa en mejoramiento animal (Lush, 1931; 1933; 
Lerner, 1954). En 1973, Charles R. Henderson publicó una completa base teórica  
en la cual  expuso en detalle la utilización de  modelos lineales mixtos en la 
evaluación genética de animales para la obtención de los mejores predictores 
lineales insesgados de los valores genéticos (Henderson, 1973). Además, 
Henderson desarrolló estrategias computacionales para la implementación de 
modelos mixtos en conjuntos de datos grandes y desbalanceados (Elzo, 2006), 
como es el caso de las evaluaciones genéticas realizadas en la actualidad.  Entre 
tales estrategias se destaca la creación de un conocido algoritmo para invertir la 
matriz de parentesco (Henderson, 1976). Estos procedimientos fueron 
inicialmente aplicados a poblaciones de ganado lechero. Aplicaciones a 
poblaciones de ganado de carne tuvieron que esperar el desarrollo de modelos 
que consideraran efectos propios de los animales (efectos directos) e influencia 
materna (efectos maternos), los cuales fueron desarrollados por Quaas y Pollak  
(Quaas y Pollak, 1980; Pollak y Quaas, 1981) 
 
En 1983, Elzo desarrolló una metodología para evaluar animales en poblaciones 
multirraciales dentro de un país y entre países (Elzo, 2006).  Estos 
procedimientos permitieron la evaluación genética de animales en poblaciones 
multirraciales. Según Bullock y Pollak (2009), desde finales de la década de 1980 
se han dado grandes avances en biología molecular. En principio se pensó que 
las predicciones del mérito genético basadas en evaluación molecular 
reemplazarían las metodologías clásicas de evaluación genética, sin embargo 
ahora se sabe que se deben integrar las dos tecnologías para maximizar la 
exactitud de las predicciones genéticas. Un importante trabajo fue el publicado 
por Meuwissen et al. (2001) en el cual se propuso el uso de mapas densos de 
marcadores moleculares pera el cálculo del valor genético de los animales 
mediante una suma ponderada de los efectos de cada uno de los marcadores; 
siendo los pesos de dicha suma el contenido genético de cada marcador en el 
animal. Este trabajo, marco el inicio de la denominada selección genómica o 
selección a través del genoma. 
 
La evolución de la evaluación genética ha llevado  la toma de las decisiones de 
selección basadas en observaciones fenotípicas de los individuos a la predicción 
genética de dichos individuos basada en el análisis de millones de registros de 
fuentes nacionales e internacionales a través de múltiples razas (Bullock y Pollak 
2009). En cuanto los modelos empleados, se ha evolucionado desde los índices 
de selección que requerían pre-ajustes por factores ambientales, cuyos efectos 
debían ser conocidos de antemano, para obtener la mejor predicción lineal (MPL) 
del valor genético de los animales, pasando por la implementación de las 
versiones más simples del modelo animal  como el modelo padre, hasta modelos 
más complejos como el modelo animal, modelo con efectos maternos, modelo 
para múltiples características y los modelos de regresión aleatoria (Mrode, 2005). 
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1.5.2 El modelo animal. Al emplear los índices de selección convencionales, 
se obtienen los mejores predictores lineales del valor genético de los individuos 
(Henderson, 1973). Sin embargo, esta metodología enfrenta dos problemas 
principales (Mrode, 2005): 
Los registros deben ser pre-ajustados por los efectos fijos, los cuales se asumen 
conocidos, pero usualmente no lo son, especialmente cuando no existe 
información previa para nuevas subclases de efectos fijos. 
1. Las soluciones de las ecuaciones del índice requieren la inversión de la 
matriz de covarianzas, hecho que puede no ser computacionalmente factible para 
grandes conjuntos de datos. 
 
En 1949 Henderson desarrolló la metodología que permitió obtener 
simultáneamente soluciones de los valores genéticos (efectos aleatorios) y de los 
efectos fijos (Henderson, 1949). Para los efectos aleatorios dichas soluciones 
correspondían a los BLUP (Best Linear Unbiased Predictors) de los mismos y 
para los efectos fijos a los BLUE (Best Linear Unbiased Estimators). Las 
propiedades de esta metodología son similares a las del índice de selección y 
cuando no se requieren ajustes por efectos ambientales (fijos) son equivalentes. 
De acuerdo a sus siglas las propiedades del BLUP (o MPLI en español) son: 
 
 Mejor: porque minimiza la varianza del error de predicción (Var[predictando-
predictor]). Esto es equivalente a maximizar la correlación entre el predictando 
(verdadero valor genético) y el predictor. 
 
 Predictor: se le da este nombre porque se está trabajando con variables 
aleatorias. 
 
 Lineal: porque el predictor tiene la forma: . 
 
 Insesgado: porque la esperanza del predictor es igual al predictando, i.e. E[ ] 
= E[ ]. 
 
Para el caso del BLUE o MELI  en español, sus propiedades son muy similares, 
pero al tratarse de efectos fijos se habla de estimación y no de predicción, de allí 
su nombre. 
 
El modelo animal es simplemente un modelo mixto donde el efecto aleatorio se 
refiere al animal que tiene registros y en el cual se incorpora la matriz de 
parentescos aditivos entre los individuos evaluados cuyo producto con la varianza 
aditiva del carácter o los caracteres evaluados constituye la matriz de covarianzas 
de los efectos genéticos aditivos (Elzo, 1996a). Existen diferentes tipos de 
modelos animales según la situación biológica y estructura de los datos (Kennedy 
et ál., 1988). Por lo tanto, se puede ver al modelo animal como una familia de 
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diferentes modelos estadísticos utilizados para la predicción del mérito genético 
de los animales en una población, estimación del progreso genético y de 
componentes de varianza que varían según la estructura de los datos y de los 
efectos genéticos considerados. Modelos animales aproximados serían aquellos 
que contienen ancestros del animal con registros (Elzo, 1996a), tales como el 
padre (modelo de padre o de toro), padre y madre (modelo de padre y madre) y 
padre y abuelo materno (modelo de padre y abuelo materno). 
 
1.5.2.1 El modelo animal para efectos aditivos directos. Cuando se 
consideran animales de una misma raza en el proceso de evaluación genética se 
tiene un modelo animal unirracial, en el cual se consideran generalmente solo 
efectos genéticos aditivos (que pueden ser directos y/o maternos).  
De acuerdo con Henderson (1988) un modelo animal uni-carácter de efectos 
aditivos directos en notación matricial se describe como sigue: 
 
y = Xβ + Zu + e 
 
En donde: 
y es el vector aleatorio que contiene las observaciones, 
β es un vector desconocido de efectos fijos, 
u es un vector  aleatorio y desconocido de efectos genéticos aditivos directos de 
los animales, 
e es un vector de efectos residuales aleatorios, 
X y Z son matrices de incidencia conocidas que relacionan el vector de 
observaciones con los vectores β y u respectivamente. 
Si todos los individuos tienen 1 registro, Z es una matriz de identidad de orden n, 
siendo n el número de individuos evaluados.  Si algunos animales en el pedigrí no 
tienen registros, la matriz Z es de orden m × n, m < n, con n – m filas 
correspondientes a animales sin registros eliminadas. 
Asumiendo: 
 
 Genes no ligados. 
 Un número muy grande de genes controlando la característica. 
 Efecto muy pequeño de cada gen. 
 
Los supuestos de distribución son: 
 
 
          ˜   NMV  
 
 
 
 
La matriz G = Aσ2a, donde A es la matriz de parentesco entre los individuos 
evaluados y σ2a es la varianza genética aditiva, y la matriz R = Iσ2e, donde I = 
matriz identidad, y σ2e es la varianza residual.  
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En el contexto del anterior modelo, el problema general consiste en predecir una 
función lineal de β y u, la cual puede ser escrita como K´β + u, por medio de una 
función lineal de los registros L´y, dado que K´β es una función estimable. El 
predictor L´y se elige de manera tal que cumpla con las propiedades 
anteriormente mencionadas. 
 
La matriz A permite que la información de individuos emparentados sea tenida en 
cuenta en el proceso de evaluación genética, lo cual permite obtener mayores 
exactitudes de los valores genéticos y además la inclusión de las covarianzas 
entre individuos también permite la predicción insesgada de tales valores. La 
inclusión de esta matriz en las ecuaciones de modelos mixtos permite tener en 
cuenta cambios en la varianza genética resultantes de la selección. Según 
Henderson (1988), los mejores predictores lineales insesgados del valor genético 
maximizan el valor esperado de los individuos seleccionados. Además bajo 
normalidad, se maximiza la probabilidad de un adecuado ordenamiento por pares 
de los individuos de la población (Elzo, 1996a). 
 
Ecuaciones de modelo mixto (EMM) de Henderson. El procedimiento descrito por 
Henderson se basó en un hallazgo que hizo mientras buscaba un procedimiento 
más viable para encontrar estimadores de β. Henderson encontró que al resolver 
el set de ecuaciones resultantes de maximizar la función de densidad conjunta de 
los registros (y) y de los efectos genéticos (u), i.e., f(y,u) escrita como f(y|u)f(u), él 
podía obtener estimadores de máxima verosimilitud (EMV) de β (β0=(X´V-1X)-X´V-
1y).  En lugar de condicionar sobre β y u, Henderson condicionó solamente sobre 
u (Elzo, 1996a), y maximizó:  
 
f(y,u) = f(yIu)f(u) 
 
La derivación de las ecuaciones de modelos mixtos de Henderson abajo sigue de 
cerca la derivación presentada por Elzo (1996a).   
Por la distribución normal conjunta de los vectores aleatorios y y u se tiene: 
 
yIu  ˜  NMV {Xβ + ZGG-1(u - 0), ZGZ´ + R – ZGG-1GZ´} 
~ NMV {Xβ + Zu, R} 
 
Además: 
u~NMV {0,G} 
 
Sea L la función: 
L = f(yIu)f(u) 
L = f(yIu)f(u) =  (2π)-n/2 IRI-1/2exp{-1/2(y – Xβ-Zu)´R-1(y – Xβ - Zu)} (2π)-J/2IGI-
1/2exp{-1/2(u-0)´G-1(u-0)} 
= (2π)-1/2(n+j)( IRI IGI)-1/2exp{-1/2((y – Xβ-Zu)´R-1(y – Xβ-Zu)+u`G-1u)} 
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El logaritmo de la función L, que es una función creciente de los parámetros se 
nota como log (L) y sus valores máximos tienen los mismos argumentos que los 
de L, es decir, maximizar log (L) es equivalente a maximizar L, pero resulta más 
sencillo. Entonces: 
 
log (L) = -1/2(n+J)log(2π) - 1/2(logIRI + logIGI) - 1/2((y-Xβ-Zu)´R-1(y - Xβ-Zu) + 
u´G-1u) 
= C-1/2(y´R-1y-y´R-1Xβ-y´R-1Zu- β´X´R-1y+ β´X´R-1Xβ+ β´X´R-1Zu- u´Z´R-1y+ 
u´Z´ R-1Xβ+u´Z R-1Zu+ u´G-1u) 
 
Agrupando términos comunes se tiene: 
 
L = C -1/2(y´R-1y-2y´R-1Xβ-2y´R-1Zu+β´X´R-1Xβ+2β´X´R-1Zu+u´Z´R-1Zu+u´G-1u) 
 C=-1/2(n+J)log(2π)-1/2(logIRI+logIGI), esto es, las constantes de la función L. 
 
Ahora empleando la diferenciación matricial se deriva la función respecto a los 
parámetros y se iguala a cero para encontrar los valores de β y u que la 
maximizan. 
 
∂log L/∂β= (-1/2 (y´R-1y-2y´R-1Xβ-2y´R-1Zu+β´X´R-1Xβ+2β´X´R-1Zu+u´Z´R-
1Zu+u´G-1u)) 
Por la linealidad de la derivada se tiene: 
 
∂log L/∂β  =-1/2( -2 (y´R-1Xβ) + (β´X´R-1Xβ) + 2  (β´X´R-1Zu)) 
 
Empleando las reglas de diferenciación matricial: 
 
∂log L/∂β=-1/2(-2X`R-1y + 2X`R-1Xβ + 2X`R-1Zu) 
Igualando este termino a cero: 
 
-1/2(-2X`R-1y + 2X`R-1Xβ + 2X`R-1Zu) = 0  -X´R-1y + X´R-1Xβ + X´R-1Zg = 0. 
X´R-1Xβ + X´R-1Zu = X´R-1y    (1) 
 
Ahora, derivando el logaritmo de L respecto a u se obtiene: 
 
∂log L/∂u = ( -1/2 (y´R-1y - 2y´R-1Xβ - 2y´R-1Zu + β´X´R-1Xβ + 2β´X´R-1Zu + 
u´Z´R-1Zu + u´G-1u)) 
=-1/2( -2  (y´R-1Zu) + 2 (β´X´R-1Zu) + (u´Z´R-1Zu) + (u´G-1u)) 
=-1/2(-2 Z´R-1y + 2Z´R-1Xβ + 2Z´R-1Zu  + 2G-1u) 
-1/2(-2 Z´R-1y+2Z´R-1Xβ+2Z´R-1Zu+2G-1u)=0  -Z´R-1y +Z´R-1Xβ+ Z´R-1Zu+G-1u = 
0 
 Z´R-1Xβ+ Z´R-1Zu+G-1u = Z´R-1y   (2) 
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De 1 y 2 se tiene un sistema de ecuaciones matriciales, en las cuales β y u son 
los vectores por hallar, entonces este sistema se puede llevar a la siguiente 
forma: 
 
 
                                                                                = 
 
 
Estas son las ecuaciones de modelos mixtos de Henderson, o simplemente las 
ecuaciones de modelos mixtos, las cuales se deben solucionar para obtener los 
mejores predictores lineales insesgados (MPLI) de los valores genéticos, esto es, 
= MPLI( ) = GZ´V-1(y-X β0) y simultáneamente estimadores de mínimos 
cuadrados generalizados de β,  β0=(X´V-1X)-X´V-1y, de aquí y por el teorema de 
Gauss-Markov se tiene que el BLUE de K´β, dado que K´β es estimable es K´β0 
(Searle, 1971). Teniendo en cuenta los anteriores resultados el MPLI de w = K`β 
+ L`g notado como  es: 
 
 = K´β0 + GZ´V-1(y-Xβ0) 
 
El sistema matricial representado en las EMM  es de la forma: 
 
 
 
Nótese que si la matriz X (matriz de incidencia de efectos fijos) no es de rango 
columna completo, la matriz  tampoco lo será. 
El sistema será consistente si y solo si: 
 
 
 
En donde  corresponde a una inversa generalizada de la matriz de coeficientes 
del sistema . De aquí una solución particular del sistema es: 
 
 
 
Que para las ecuaciones de modelos mixtos es: 
 
                                         = 
 
 
Este procedimiento es posible si el número de ecuaciones es pequeño, y por 
ende se puede calcular la inversa generalizada. En caso contrario, el sistema 
debe resolverse por métodos iterativos, como por ejemplo el de Gauss-Seidel o el 
de Jacobi.  
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Se puede demostrar que la suma del producto de G-1 por el vector  es igual a 
cero.  Si el modelo tiene grupos genéticos, el producto de la matriz de grupos 
genéticos (e.g., Q) multiplicada por  es cero, i.e., Q’  = 0, lo cual indica 
que la suma de las predicciones genéticas dentro de grupos genéticos son cero.  
Estas igualdades se pueden utilizar para comprobar que programas de 
computación produjeron estimaciones de efectos fijos y las predicciones de 
efectos aleatorios correctas.  
 
1.5.2.2 Modelo animal unirracial para efectos aditivos y  no 
aditivos. Desde el comienzo de la implementación de modelos lineales mixtos 
en la evaluación genética de animales, se estudiaron modelos genéticos que iban 
más allá de los efectos aditivos (directos o maternos). Al igual que para el caso de 
efectos aditivos Henderson expuso la teoría acerca de cómo obtener los BLUP 
para efectos no aditivos y diferentes estimadores de componentes de varianza no 
aditivos (Henderson, 1985a; 1985b; 1988); las primeras aproximaciones, 
asumieron poblaciones no consanguíneas y se modelaron interacciones entre los 
diferentes tipos de efectos, por ejemplo aditivo*aditivo, aditivo*dominancia, 
aditivo*aditivo*dominancia, etc. (Henderson 1984; 1985; Mrode, 2005). En estos 
métodos se emplea la matriz de dominancia D, la cual se usa de manera análoga 
en a la matriz A en las ecuaciones de modelo mixto para efectos no aditivos. Esta 
matriz puede ser calculada a partir de los elementos de la matriz A. Los 
elementos  son todos iguales a 1, mientras que si el individuo  tiene padres  
e  y el individuo  tiene padres  y  se tiene: 
 
 (Henderson 1984; Mrode, 2005). 
 
Por lo tanto en un modelo para efectos aditivos y no aditivos, que incluya dentro 
de los efectos no aditivos dominancia y aditivo*aditivo se tendrán las siguientes 
matrices de (co)varianza: 
 
 
 
 
 
en donde ,  y  son vectores que contienen los BLUP  de los efectos 
aditivos, no aditivos de dominancia e interacción aditivo*aditivo y  denota el 
producto Hadamard. Asumiendo no correlación entre los diferentes tipos de 
efectos, al final el mérito genético total de un individuo es calculado como la 
sumatoria de los méritos incluidos en el modelo, en el ejemplo anterior sería:  
 
Merito genético total = . 
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Henderson (1984) mostró modelos lineales para la evaluación genética de 
cruzamientos entre líneas y razas, incluyendo o no efectos maternos. La 
estructura fue muy similar al caso anterior. Henderson (1984) mostró como 
calcular la covarianza entre individuos pertenecientes al mismo cruce ó entre 
individuos de diferentes cruces. Además de la dominancia se pueden modelar 
diferentes tipos de interacciones, aditivo*aditivo, aditivo*dominancia, etc.  
 
1.5.2.3 Modelo animal multirracial. En 1983 Elzo desarrolló una 
metodología lineal mixta para evaluar animales en poblaciones multirraciales 
dentro de un país y entre países (Elzo, 2006).Esta metodología incluyó efectos 
directos y maternos, aditivos y no aditivos y heterogeneidad de varianzas y 
covarianzas a través de combinaciones de grupos raciales. Elzo también 
contribuyó con el desarrollo de algoritmos de inversión rápida de las matrices 
multirraciales de efectos aditivos y no aditivos (Elzo, 2006) empleadas en los 
procedimientos de evaluación multirracial. En 1985 Elzo y Famula publicaron un 
trabajo en el cual se planteaban dos modelos multirraciales, uno en el cual se 
agrupan los machos de acuerdo a su composición racial y otro en el cual estos 
son regresados a un grupo racial adecuado mediante la fracción de cada raza 
representada en los sementales (Elzo y Famula, 1985; Pollak, 2006).  
 
Además, Elzo (1996b) desarrolló dos procedimientos sin restricciones los cuales 
garantizan que los estimadores de todas las varianzas genéticas y las varianzas 
ambientales cumplan la condición de ser mayores que cero, y las correlaciones 
estimadas se encuentren dentro del rango permitido mayor que -1 y menor que 1. 
Estos procedimientos fueron denominados puntajes parciales (Partial scoring) y 
maximización de Cholesky (Cholesky maximization), los cuales buscan que las 
matrices de covarianza estimadas sean definidas positivas (Elzo, 1996b). 
Esta metodología permite obtener la predicción de valores genéticos de animales 
en poblaciones multirraciales. De acuerdo con Elzo y Wakeman (1998) una 
población multirracial se define como aquella en la cual se tienen animales puros 
y animales cruzados los cuales se aparean entre sí. En estas  poblaciones los 
efectos aditivos y no aditivos son una importante fuente de variación (Elzo y 
Wakeman, 1998), lo cual implica que el valor genético de un animal perteneciente 
a una población multirracial depende de estos dos tipos de efectos. Por lo tanto, 
en evaluaciones multirraciales se predicen diferencias aditivas esperadas de 
progenie (DAEP) y diferencias no aditivas esperadas de progenie (DNEP), y 
mediante la suma de estos dos valores se obtienen diferencias multirraciales 
esperadas de progenie (DMEP) (Elzo y Wakeman, 1998; Manrique y col., 1998). 
Los elementos básicos de un modelo multirracial son similares a los de un modelo 
uni-racial con efectos aditivos y no aditivos. La mayor complejidad de los modelos 
multirraciales se debe a que tienen que explicar efectos ambientales, genéticos 
aditivos y genéticos no aditivos en poblaciones formadas por grupos de animales 
de dos o más razas puras y por grupos cruzados de varias proporciones de 
combinaciones raciales (Elzo, 2006). Según Elzo (2006) un modelo multirracial 
unicarácter  contiene los siguientes efectos: 
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1) Grupo contemporáneo multirracial. 
2) Otros efectos fijos como por ejemplo edad de la madre. 
3) Grupo genético aditivo. 
4) Grupo genético no aditivo. 
5) Efecto genético aditivo animal. 
6) Efecto genético no aditivo animal. 
7) Residuo. 
8)  
El modelo multirracial propuesto por Elzo se denota matricialmente de la siguiente 
manera (Elzo, 2007): 
 
y= Xb + ZaQaga + ZnQngn + Zaaa + Znan + e 
 
 
También se asume distribución normal multivariada con los siguientes momentos: 
 
E(y) = Xb + ZaQaga + ZnQngn. 
Var(y) = ZaGaZa´ + ZnGnZn´ + R. 
E[ ] = E[ ] = E[ ] = 0 
 
 
                                          Var            = 
 
 
 
En donde: 
y es el vector de registros, 
b es el vector de efectos fijos desconocidos (grupos contemporáneos, sexo del 
ternero, edad de la madre), 
 
ga es el vector  de efectos desconocidos aditivos de grupo (raza, raza por año de 
nacimiento), 
 
gn es el vector de efectos desconocidos no aditivos de grupo (heterosis en 1 
locus, heterosis en 2 loci), 
aa es el vector de efectos aleatorios desconocidos genéticos aditivos, 
an  es el vector de efectos aleatorios desconocidos genéticos no aditivos, 
e es el vector de efectos aleatorios desconocidos residuales, 
 
Za es la matriz de incidencia conocida, que relaciona los registros a los elementos 
del vector aa,  
 
Zn es la matriz de incidencia conocida, que relaciona los registros a los elementos 
del vector an,  
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Qa es la matriz de incidencia conocida, que relaciona los efectos genéticos 
aditivos aleatorios a los grupos genéticos aditivos en el vector ga,  
 
Qn es la matriz de incidencia conocida, que relaciona los efectos genéticos no 
aditivos aleatorios a los grupos genéticos no aditivos en el vector gn,  
 
Ga es la matriz de (co)varianza del vector aa,  
 
Gn es la matriz (co)varianza del vector an,  
 
R = diag {σ2ei}, donde σ2ei es la varianza residual del i-ésimo animal, se pueden 
modelar varianzas homogéneas para todos los animales o varianzas 
heterogéneas entre animales de diferente grupo racial. 
 
Las ecuaciones normales para este modelo son: 
 
 
   
                                                                                                                = 
 
 
 
 
 
 
Las DAEP se calculan como la suma del BLUE de  y del BLUP de  y las  
DNEP como la suma del BLUE de  y del BLUP de .  Finalmente, las DMEP 
son iguales a DAEP + DNEP. 
 
 
 
Manrique y col. (1997) mostraron cómo las predicciones genéticas se alteran al 
comparar evaluaciones multirraciales con evaluaciones genéticas que involucran 
solamente efectos genéticos aditivos. Una gran utilidad de este método de 
evaluación genética es que permite recomendar un semental en particular 
teniendo en cuenta el grupo racial de la vacada en la cual se piensa emplear 
como reproductor (Manrique, 1998).  
Otra formulación de un modelo multirracial fue hecha por Arnold y col. (1992) 
quienes propusieron el siguiente modelo animal multirracial unicaracter: 
 
y = Xβ + Zu + Wh + e. 
 
En donde:  
β es el vector de efectos fijos desconocidos, 
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h es el vector de efectos no aditivos totales desconocidos el cual se modela como 
sigue: h=sd+Tб, siendo d el vector de efectos fijos de heterosis (raza del toro x 
raza de la vaca), б es el vector de efectos aleatorios de heterosis (macho x raza 
de la madre),  
 
u se modela como Qg+a, en donde g es el vector de efectos genéticos aditivos 
desconocidos de raza y Q es una matriz conocida que relaciona fracciones de las 
razas representadas en individuos con los efectos de grupo racial,  
a es el vector de efectos genéticos aditivos individuales, 
e corresponde al residuo. 
 
Según Pollak (2006) las universidades de Georgia y Cornell en sus evaluaciones 
multirraciales en Estados Unidos se basan en una modificación del anterior 
modelo para múltiples características. El proceso de evaluación genética 
multirracial nacional en los Estados Unidos se inició en 1997 mediante la 
cooperación de la Universidad de Cornell y la Asociación Simmental Americana, 
iniciando con caracteres de crecimiento temprano y calidad de canal, mientras 
que la evaluación realizada por la Universidad de Georgia se centró en caracteres 
de crecimiento (Pollak, 2006). Pollak (2006) también discutió la posible expansión 
de la evaluación genética multirracial de Estados Unidos para incluir un gran 
número de razas lo cual implica la creación de un sistema Nacional de pedigrí. 
En Colombia se han generado algunos trabajos de aplicación de modelos 
multirraciales con datos a campo, como por ejemplo el desarrollado por Odenya y 
col. (1992). De otro lado, mediante una alianza entre Corpoica, la Universidad 
Nacional de Colombia y la Universidad de la Florida se efectuaron trabajos de 
estimación de parámetros genéticos en los hatos multirraciales Romosinuano-
Cebú en 1998 (Elzo y col. 1998b) y San Martinero-Cebú en 1999 (Elzo y col. 
1999). Recientemente investigadores de Corpoica y las universidades de la 
Florida, de Antioquia y de Córdoba, condujeron estudios sobre el efecto de la 
heterocigosidad y efectos genéticos directos y maternos en rebaños multirraciales 
Angus, Romosinuano, Cebú y Blanco Orejinegro (Vergara y col. 2009).  
 
1.5.2.4 Modelos animales para datos longitudinales. Cuando se 
tienen datos tomados a través del tiempo para varios individuos, se tiene una 
estructura de datos longitudinales, la cual merece un tratamiento estadístico 
especial (Verbeque y Molenberghs, 2000). Los registros de crecimiento a 
diferentes edades son un ejemplo de este tipo de estructuras (Littell y col., 2006). 
Varias formas de tratar estos datos han sido propuestas. Según Meyer y Hill 
(1997) los modelos para caracteres repetidos pueden clasificarse en dos grupos, 
de dimensión finita y de dimensión infinita. El primer tipo de modelos evalúa 
rasgos a una edad determinada, si bien los resultados de estos modelos pueden 
ser satisfactorios estos pueden mostrar parámetros con tendencias muy variables 
y de difícil interpretación. Es lógico pensar que el crecimiento de un animal 
presente una trayectoria suave, sin los picos que presentan los análisis de 
múltiples características. Se recurre entonces al segundo tipo de modelos, en los 
cuales se asume que el fenotipo es una función continua del tiempo, (Kirkpatrick y 
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col., 1990). En el sentido matemático, dada la función , esta se dice 
continua en  si  y se dice que  es continua en un intervalo 
real  si  se satisface la condición anterior (Apostol, 2001). Sin 
embargo, cuando se emplean funciones continuas del tiempo (por ejemplo edad 
de los animales) para construir funciones que permitan estimar la covarianza 
entre cualquier par de edades que se encuentren dentro del rango en el cual se 
tomaron las mediciones (funciones de covarianza) se trabaja en el espacio 
vectorial  (la primera dimensión corresponde a la edad, la segunda también a la 
edad y la tercera a la covarianza), por lo tanto la anterior definición se debe 
extender: 
 
Una función escalar , de dos variables (edades en este caso) se dice continua  
en un punto  si  y se dice que  
es continua en un conjunto  si  es continua en todo punto de  
(Stewart, 2008). 
En mejoramiento animal se usan principalmente tres tipos de modelos para tratar 
medidas tomadas a través del tiempo: Modelo de repetibilidad, de múltiples 
características y de regresión aleatoria y funciones de covarianza. 
 
 
Modelo de repetibilidad. Esta fue la primera aproximación para la evaluación 
genética de mediciones tomadas a través del tiempo en los individuos de una 
población bajo modelo animal (Mrode, 2005). Este modelo se caracteriza por su 
simpleza y por requerir pocos recursos computacionales, esto debido al bajo 
número de parámetros por estimar (van der Werf, 2001; Mrode, 2005). 
Se asume que todas las mediciones son hechas sobre la misma característica 
(Albuquerque, 2004; Henderson, 1984), por lo tanto se basa en el supuesto de 
que las correlaciones  genéticas entre mediciones son iguales a 1, por lo tanto 
todas las varianzas y covarianzas genéticas entre las mediciones (edades) son 
iguales. Se asume también que las correlaciones ambientales entre pares de 
registros son iguales, hecho que no siempre se cumple, especialmente en 
características tenidas en cuenta en las evaluaciones genéticas de rutina como lo 
son el crecimiento (pesajes o mediciones ultrasónicas de canal a diferentes 
edades) y producción de leche, siendo este hecho la principal desventaja de este 
modelo. En este modelo la varianza fenotípica puede descomponerse en tres 
componentes causales (Henderson, 1984): 
 
 Varianza genética (aditiva y no aditiva). 
 Varianza debida a entorno permanente. 
 Varianza debida a entorno específico. 
  
Al tener mediciones repetidas a través del tiempo en el mismo individuo, la 
varianza ambiental se particiona en componentes permanente y específico. Los 
primeros corresponden a aquellos factores que afectan el desempeño del animal 
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durante toda su vida, un ejemplo clásico es la pérdida de un pezón en una vaca 
lechera. Por otro lado, los efectos de ambiente específico, son aquellos 
inherentes al momento en el cual se tomó cada medición. 
 
En notación matricial el modelo de repetibilidad es como sigue (Henderson, 
1984): 
 
y = Xβ + Zu + Wpe + e 
 
En donde los vectores y, β, u y e y las matrices X y Z son iguales al caso del 
modelo animal sin efectos ambientales aleatorios, pe es un vector aleatorio 
desconocido que contiene los efectos de ambiente permanente, los cuales se 
predicen solamente para animales con registros, W es una matriz de incidencia 
que relaciona los registros a los efectos de ambiente permanente. 
Se asume (Henderson, 1984; Elzo 1996a): 
 
Var(pe) = I  
Var(e) = I  = R 
Var(u) = A  = G 
 
En donde ,  y  son los componentes de varianza de ambiente 
permanente, residual y genética aditiva respectivamente, estos tres efectos se 
asumen no correlacionados, A es la matriz de parentesco e I es la matriz de 
identidad. 
 
Además E(pe) = E(e) = E(u) = 0, por lo tanto: 
 
E(y) = Xβ 
Var(y) = ZGZ´+ WI w´ + R 
 
Así definido el modelo, los efectos genéticos no aditivos están incluidos dentro de 
los efectos de entorno permanente. 
La relación (  se conoce como repetibilidad y expresa la correlación 
existente entre registros de un individuo.  
 
Modelo de múltiples características. En este modelo se obtienen de manera 
simultánea BLUP de valores genéticos y  BLUE de funciones estimables de los 
efectos fijos para diferentes características teniendo en cuenta las correlaciones 
genéticas y residuales entre las mismas. Esto resulta en un aumento en la 
exactitud de las predicciones (Henderson, 1984; Henderson, 1988). Por lo tanto 
en estos modelos se emplean las matrices de covarianzas (genéticas y 
residuales) entre los rasgos evaluados. Una característica asociada a estos 
modelos es que requieren muchos recursos computacionales, y si el número de 
caracteres es muy grande se presentan problemas de sobre parametrización 
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(Meyer y Hill, 1997). Henderson (1988) muestra como las medidas repetidas 
pueden ser vistas como modelos de múltiples características en los cuales cada 
una de las medidas se trata como una característica diferente, hecho que 
concuerda mucho mejor con la realidad, por ello se considera que el modelo de 
múltiples características es una mejor aproximación para la evaluación genética 
de datos longitudinales que el modelo de repetibilidad (Mrode, 2005). El modelo 
de repetibilidad y el modelo de múltiples características son equivalentes cuando 
la correlación genética entre las mediciones es 1 (Henderson, 1988). 
Para dos variables dependientes el modelo de múltiples características en forma 
matricial se representa así (Henderson, 1988): 
 
 
 
En donde: 
=1,2 corresponde al vector de observaciones para la i-ésima característica, 
,  y son respectivamente los vectores de de efectos fijos, valores 
genéticos y residuales para a la i-ésima característica, 
 y  son las matrices de incidencia para efectos fijos y valores genéticos 
de la i-ésima característica. 
Sean G0 y R0 las matrices de covarianza genética aditiva y residual entre las 
características evaluadas, en este caso, serán matrices de orden 2x2 de la 
siguiente forma: 
 
  y  
 
La entrada ij, i≠j de G0 y R0 son respectivamente las covarianzas genética aditiva 
y residual entre los caracteres i y j, mientras que los elementos diagonales 
corresponden a las varianzas genética aditiva y residual de cada carácter. 
Se asume: 
 
 
 
Donde  representa el producto Kronecker e  es la matriz idéntica. 
 
Cuando el único efecto aleatorio es el animal y las matrices de diseño (X y Z) son 
iguales para todas las características estudiadas, es decir, todos los efectos fijos 
afectan las características y todos los animales tienen registros en cada una de 
las mismas, es posible reducir un modelo para n características a n análisis 
univariados (Mrode, 2005). Esto se logra si la matriz de covarianza de efectos 
genéticos aditivos es semi-definida positiva y la matriz de covarianzas de los 
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residuales es definida positiva, mediante un procedimiento denominado 
transformación canónica, en el cual, mediante el uso de una matriz especial se 
transforman las observaciones en nuevas variables no correlacionadas y cuya 
varianza residual es uno, se dice entonces, que estas variables están en escala 
canónica (Meyer y Hill, 1997). Estas variables se analizan mediante técnicas 
univariadas convencionales y una vez se obtienen los BLUP de u y BLUE de β, 
estos se llevan a la escala original de los registros mediante la inversa de la 
matriz de transformación. Este procedimiento reduce los costos computacionales 
y genera predicciones idénticas a las obtenidas con el modelo de múltiples 
características. Cuando se cumplen las condiciones antes mencionadas, pero 
algunos animales tienen registros perdidos, existe un método presentado por 
Ducrocq y Besbes (1993), para aplicar la transformación canónica. 
 
Además de la alta demanda computacional, van der Werf (2001) reporta los 
siguientes inconvenientes de la aproximación de dimensión finita (representada 
en el modelo de múltiples características) para el caso de mediciones que 
cambian con el tiempo y pueden ser representadas por una trayectoria: 
 
 En primer lugar, se ajusta una estructura de covarianzas discontinua, siendo 
esta realmente continua.  
 
 La segunda desventaja es que resultaría más tedioso modelar 
adecuadamente el hecho de tener más mediciones en el mismo periodo de 
tiempo. Un ejemplo se presenta en los sistemas de producción lechera, pues 
muchas fincas miden la producción de leche una vez cada mes de lactancia, 
pero algunas fincas pueden medirla diariamente (fincas con sistema de ordeño 
automático) 
 
 En tercer lugar, la matriz de covarianzas es no estructurada y al tratarse de 
mediciones tomadas a través del tiempo (a través de una trayectoria), la 
estructura de covarianzas debe tener en cuenta el ordenamiento de las 
mediciones en el tiempo, esto es, la correlación entre mediciones debe estar 
relacionada a la magnitud de tiempo que existe entre las mismas. 
 
Sumada a las anteriores, Meyer y Hill (1997) señalan una desventaja adicional. 
Cuando se pretende estimar componentes de varianza, a menos que en cada 
ocasión se tomen varias mediciones en el animal, no se puede separar la 
variación debida al entorno permanente de aquella causada por el entorno 
específico. Al estudiar características de crecimiento como por ejemplo pesos del 
animal o mediciones de ultrasonido (área del ojo del lomo) tomadas a diferentes 
edades, las cuales resultan de gran interés en programas de mejora genética, 
solamente se tiene una medición en cada edad, por lo tanto, la anterior 
desventaja aplica para muchas variables tenidas en cuenta en evaluaciones 
genéticas rutinarias. 
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Modelos de regresión aleatoria. En estos modelos se mide la evolución de la 
característica estudiada en función del tiempo, mediante coeficientes de regresión 
asociados a cada uno de los individuos; como los individuos son tratados como 
efectos aleatorios, los coeficientes asociados a cada uno de estos también son 
tratados como tales (Kirkpatrick y col., 1990), a diferencia de los modelos que 
emplean coeficientes de regresión fija, los cuales son comunes para todos los 
individuos de la población (Resende y col., 2001). En el modelo de regresión 
aleatoria se emplea un coeficiente de regresión fija para determinar la tendencia 
media de la población y las curvas genéticas de cada animal se expresan como 
desviaciones de la curva fija, por lo tanto a diferencia del modelo de múltiples 
características lo que se encuentran son predicciones de los coeficientes de 
regresión aleatorios (Meyer, 1998; Albuquerque, 2004).  
 
Cuando se habla de modelos de regresión aleatoria es preciso definir las 
funciones de covarianza (FC), las cuales  son el equivalente en los modelos de 
dimensión infinita a la matriz de covarianzas del modelo para múltiples 
características. Tales funciones fueron propuestas  por Kirkpatrick y col. (1990) y 
permiten describir la estructura de las covarianzas a través del tiempo de manera 
continua. 
 
La aproximación de Kirkpatrick y col. (1990) se basa en la clásica descomposición 
de la varianza fenotípica en diferentes fuentes causales: genética (aditiva y  no 
aditiva), de ambiente permanente, ambiente específico, etc. Sin embargo en este 
caso se trata de funciones continuas, por lo tanto, si por ejemplo se tienen en 
cuenta los efectos aditivos directos y de ambiente permanente, la trayectoria de 
crecimiento de un individuo es definida como la suma de dos funciones continuas, 
la primera representa el componente genético aditivo que se hereda de los 
padres y la segunda se atribuye a efectos ambientales y efectos de dominancia. 
En su trabajo Kirkpatrick y col. (1990) formulan la metodología para estimar 
funciones de covarianza genética aditiva a partir de la matriz observada de 
covarianzas genéticas aditivas entre las diferentes mediciones. Los autores 
presentan la denominada estimación completa, en la cual el orden del polinomio 
(k) es igual al número de mediciones repetidas (t edades) y una estimación 
reducida en la cual, k<t, más adelante se discutirán los aspectos principales de 
cada metodología. 
 
Bajo el supuesto de que las covarianzas genéticas no cambian de manera 
discontinua se estiman funciones de covarianza usando curvas suaves. En este 
caso, como se estableció previamente, se trabaja en el espacio vectorial , por 
lo tanto, se habla de una superficie y no de una curva suave. 
 
Los métodos que más se ha empleado para estimar las FC, son aquellos 
mediante los cuales se estiman funciones ortogonales de los datos, pues los 
coeficientes obtenidos permiten estudiar patrones de variación genética a través 
de la trayectoria que se está modelando (Kirkpatrick, 1990; Meyer y Hill 1997; van 
der Werf, 2001). El análisis de tales patrones se realiza mediante los valores 
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propios y las funciones propias de la función de covarianza estimada; las 
funciones propias son el análogo, en la aproximación de dimensión infinita, a los 
vectores propios. 
 
Un par de funciones continuas e integrables  y  se dicen normalizadas y 
ortogonales en un intervalo real  si satisfacen la siguiente condicion: 
 
 
 
En donde  se conoce como el delta de Kronecker.  
Los polinomios de Legendre pertenecen a la familia de los polinomios 
ortogonales, están definidos en el intervalo [-1,1] y son de aplicación sencilla, 
razón por la cual fueron propuestos por Kirkpatrick y col. (1990) para la 
estimación de las FC y desde entonces, han sido ampliamente utilizados (Meyer y 
Hill 1997; Arango y col., 2004). 
Tales polinomios son soluciones de la ecuación diferencial de Legendre. Dicha 
ecuación es (Mantilla, 2004): 
 
 
 
Al resolver esta ecuación y cuando p=n se obtiene: 
 
 
 
Donde  es el n-esimo polinomio de Legendre evaluado en  y  significa 
el mayor entero menor o igual a . Estos polinomios pertenecen a un espacio 
vectorial con un producto interno definido así (Mantilla, 2004): 
 
 
 
Por lo tanto, los polinomios de Legendre son mutuamente ortogonales. Sin 
embargo, así definidos no son normales, pues su norma no es uno. Por lo tanto, 
estos pueden ser normalizados si se dividen por el valor de su norma. La norma 
inducida por el anterior producto interno está definida así: 
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Por lo tanto el n-esimo polinomio de Legendre normalizado es: 
 
 
 
 
Por lo tanto, la expresión anterior, corresponde a los polinomios de Legendre 
Normalizados, que es la manera en que se utilizan en la estimación  las FC. 
Una FC tiene la siguiente forma escalar: 
 
 
En donde: 
 es la entrada  de la matriz de coeficientes asociados a la FC, , 
y  son el i-ésimo y j-ésimo polinomios ortogonales , siendo 
k el orden se ajuste, 
 y  son las edades  y  (entre las cuales se quiere calcular la covarianza) 
estandarizadas al intervalo para el cual se definen los polinomios empleados, que 
en el caso de los polinomios de Legendre es [-1, 1]. La i-ésima edad 
estandarizada  se calcula así: 
 
 
 
En donde  y  son respectivamente la máxima y mínima edad a las cuales 
se tomaron registros. 
 
Estimación completa de la FC. Cuando se realiza una estimación completa, la 
matriz de covarianza genética puede escribirse como: 
 
 
 
En donde  de dimensión txk que contiene polinomios ortogonales, como t=k, la 
matriz es cuadrada; así definida la matriz , se tiene que esta es de rango 
completo y entonces  existe su inversa, por lo tanto: 
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En este caso, para las edades en las cuales se tomaron los registros, las 
estimaciones obtenidas de la CF son idénticas a las contenidas en la matriz . 
 
Estimación reducida de la FC. Cuando se ajusta una función de covarianza de 
orden reducido (k<t), buscando así tener un modelo parsimonioso, se quieren 
obtener coeficientes tales que el ajuste de la FC a la matriz  sea optimo y se 
debe tener en cuenta el error de muestreo, el cual corresponde a la diferencia 
entre las covarianzas predichas por la FC y las observadas (Kirkpatrick y col., 
1990). Kirkpatrick y col.(1990) propusieron el método de mínimos cuadrados 
generalizados para estimar tales coeficientes. Allí, se expresaba la matriz  como 
función lineal del vector de coeficientes de la CF y el error de muestreo. En dicho 
proceso se vectorizan las matrices implicadas y se eliminan los términos 
redundantes ya que  es simétrica; construyendo así un modelo lineal. También 
detallaron la construcción de la matriz de coeficientes de dicho modelo. Una vez 
definido el modelo parsimonioso, los autores desarrollaron un procedimiento 
mediante el cual se construye un estadístico de prueba que sigue una distribución 
chi-cuadrada aproximada para inferir acerca de la bondad de ajuste de la nueva 
CF a . Además desarrollaron un método para inferir si los valores propios de la 
CF son significativamente diferentes de cero o de un valor de interés dado y para 
construir intervalos de confianza para dichos valores. 
 
Según van der Werf (2001), una alternativa es emplear un estadístico F, dicho 
estadístico prueba la significancia de adicionar un parámetro a la vez, es decir 
compara un modelo con p parámetros contra un modelo con p+1 parámetros. 
Este estadístico no permite comparar un modelo particular contra el modelo de 
ajuste completo. Finalmente el autor comenta que la prueba F es más sensible a 
pocos grados de libertad que la chi-cuadrado propuesta por Kirkpatrick y col. 
(1990). 
 
Otros métodos para la estimación de las FC. Como una alternativa para la 
estimación de los coeficientes de la FC, Meyer y Hill (1997) presentaron una 
metodología para la estimación de las mismas directamente de los datos via 
máxima verosimilitud restringida mediante una reparametrización de un modelo 
de múltiples características, la cual permite reescribir la función de verosimilitud 
restringida en términos de las matrices de coeficientes de las FC  genética aditiva 
y residual. Una ventaja de emplear el método de máxima verosimilitud restringida 
sobre el método de mínimos cuadrados generalizados, es que con el primero se 
garantiza que las matrices de covarianza estimadas son definidas positivas 
(Meyer y Hill, 1997). 
 
Otra forma de obtener estimaciones de los coeficientes de la FC es mediante 
regresión aleatoria, pues cuando  se asume independencia de los errores la 
estimación de las covarianzas entre coeficientes de regresión aleatoria produce 
estimativas de los coeficientes de las FC (Meyer y Hill 1997; Meyer, 1998; van der 
Werf, 2001). En este caso se escribe un modelo en el cual la estructura de 
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covarianza de los efectos aleatorios del mismo es una FC, lo que se conoce como 
modelos de regresión aleatoria y funciones de covarianza,  CF-RRM por sus 
siglas en ingles. Asumiendo no correlación entre los diferentes efectos aleatorios, 
las FC son aditivas, al igual que las matrices de covarianza en la aproximación de 
dimensión finita. Una vez se tiene este modelo la estimación de los coeficientes 
puede hacerse vía máxima verosimilitud restringida o mediante muestreo de 
Gibbs. Cuando se hace un ajuste completo, y todos los animales tienen registros 
en todas las edades el modelo CF-RR es equivalente (primer y segundo 
momentos idénticos) al modelo de múltiples características (Meyer y Hill, 1997). 
Un modelo CF-RR en notación matricial es el siguiente: 
 
 
 
En donde  y  se definen como en los modelos presentados anteriormente,  
 es una matriz de orden nxq del j-ésimo polinomio, siendo n el total de 
observaciones y q el número de animales evaluados, esta matriz contiene las 
variables de regresión, i.e. los coeficientes son los pertenecientes a los 
polinomios contenidos en , 
 
 y  son vectores aleatorios que contienen los coeficientes de regresión 
aleatoria de los efectos genéticos aditivos y de entorno permanente 
respectivamente, 
 
K es el orden de ajuste de los polinomios, que en el modelo presentado es el 
mismo para efectos genéticos aditivos y de entorno permanente. 
 
Si se ordenan los registros por animal, se puede formar un solo vector  con los 
vectores  y un solo vector  con los vectores  ordenando cada vector también 
por animal, en este caso el modelo puede reescribirse como: 
 
 
 
En donde  es una matriz diagonal en bloques de orden nxkq, en la que cada 
bloque corresponde a un animal,  el bloque . (Van der Werf, 2001). 
 
 
 
En donde  y  son las matrices de coeficientes de las funciones de covarianza 
genética aditiva y de entorno permanente,  es la matriz de parentesco, es la 
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matriz de identidad y  representa el producto directo o de Kronecker. Estos 
modelos pueden extenderse a modelos con un mayor número de efectos 
aleatorios. Por ejemplo efectos aditivos directos y maternos y de ambiente 
permanente directo y materno. 
 
Características de los modelos de regresión aleatoria-funciones de covarianza. 
Los modelos de regresión aleatoria permiten la estimación simultánea de 
parámetros genéticos en diferentes edades, la predicción de valores genéticos de 
individuos medidos a diferentes edades y la proyección de dichos valores 
genéticos a una misma edad para realizar selección (Resende y col., 2001). Cabe 
destacar que dichas edades pueden ser cualesquiera, siempre y cuando estén 
dentro del rango de edades medidas, mientras que con la aproximación de 
dimensión finita, solo se pueden obtener bien sea valores genéticos o 
componentes de covarianza en las edades (caracteres) en las cuales se tomaron 
los registros. Según  Resende y col. (2001)  estos modelos son una mejor 
aproximación para la modelación de datos longitudinales comparados con un 
modelo unicaracter (uno para cada característica) o de repetibilidad, y generan 
estimativas de los mismos parámetros que pueden ser obtenidas con los modelos 
multicaracter pero sin los problemas de sobreparametrización que estos últimos 
implican. Otra de las ventajas de los modelos de regresión aleatoria es que 
reducen los sesgos en la estimación de la varianza genética al no requerir ajustes 
a una edad fija (Kirkpatrick y col., 1990; Albuquerque, 2004). En síntesis 
Kirkpatrick y col. (1990), van der Werf (2001) y Bertrand y col. (2006) presentan 
las siguientes ventajas de los modelos de dimensión infinita cuando se estudia el 
fenómeno del crecimiento:  
 
 Se predice la evolución completa de la trayectoria de crecimiento. 
 
 Provee un método para analizar patrones de variación genética los cuales 
permiten identificar posibles cambios evolucionarios en la trayectoria. 
 
 El método presenta un sesgo reducido en la estimación de la varianza 
genética. 
 
 Se tiene en cuenta adecuadamente el espaciamiento entre las mediciones 
tomadas; hecho de gran relevancia pues en la praxis, es muy raro que las 
mediciones como los pesajes y las medidas de ultrasonido se tomen de 
manera equidistante.  
 
 Ofrecen mayor flexibilidad al permitir el uso de datos tomados en cualquier 
momento sin tener que ajustarlos a una edad de referencia, de igual manera 
evita que se pierdan registros que no fueron tomados dentro del rango de 
edades para las cuales están establecidos los factores de ajuste. 
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 Permite proyectar la evolución de las curvas de crecimiento, aun cuando los 
datos empleados para modelar el efecto de la selección y los usados para 
modelar la herencia, fueron tomados a diferentes edades.  
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Resumen 24 
El objetivo de este estudio fue obtener mejores estimadores lineales 25 
insesgados para efectos de heterosis y grupo racial para caracteres de 26 
crecimiento y composición corporal medidos por ultrasonido. Los caracteres de 27 
crecimiento fueron peso al nacimiento (PN) y aproximadamente a los 4 meses 28 
(P4), destete (PD), año (PA) y quince meses (P15). Los caracteres de 29 
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composición corporal fueron área de ojo del lomo y grasa dorsal medidas  a las 1 
mismas edades que el peso menos al nacimiento: AOL4 y GD4,  AOLD y GDD, 2 
AOLA y GDA, AOL15 y GD15. La población estuvo conformada por 352 3 
progenies  de 37 toros de 9 razas (Brahman Gris, Brahman Rojo, Guzerat, 4 
Blanco Orejinegro, Romosinuano, Normando, Braunvieh, Limousin, y 5 
Simmental) y hembras Brahman Gris, en el sur del Cesar, Colombia. Se 6 
emplearon modelos animales univaridos con los efectos de grupo 7 
contemporáneo (subclase de año-sexo-época-finca), categoría de número 8 
inicial de partos de la madre, edad del animal, fracción esperada de grupo 9 
racial en el animal y heterosis  como fijos y aditivos directo y materno (para 10 
caracteres pre-destete) como aleatorios. Los mayores valores genéticos 11 
aditivos de grupo racial para PN, P4, PD, PA y P15 se encontraron en Guzerat 12 
(6.31 kg), Normando (12.67 kg), Normando (8.28 kg), Braunvieh (24.80 kg) y 13 
Normando (42.20 kg) respectivamente. Para AOL4, AOLD, AOLA y AOL15: 14 
Limousin (20.87 cm2), Limousin (12.60 cm2), Simmental (10.94 cm2) y Limousin 15 
(16.09 cm2) respectivamente. Y para GD4, GDD, GDA y GD15: Limousin (0.27 16 
mm), Guzerat (0.21 mm), Blanco Orejinegro (1.05 mm) y Romosinuano (0.71 17 
mm). Los valores de heterosis para peso variaron entre -3.22 (PA) y 7.43 kg 18 
(P15), para AOL entre 0.12 (AOL4) y 4.39 cm2 (AOLA) y para GD entre 0.01 19 
(GDD y GD15) y 0.09 mm (GDA). Los resultados indicaron que en general 20 
Normando fue superior para peso vivo y Limousin para AOL entre los animales 21 
de cada raza en el estudio. 22 
 23 
Palabras clave: composición corporal, crecimiento, efectos aditivos de grupo 24 
racial, ganado de carne, heterosis 25 
 26 
Summary 27 
The objective of this study was to obtain the best linear unbiased estimators of 28 
heterosis and breed group effects for growth and body composition measured 29 
by ultrasound traits. Growth traits were birth weight (PN) and approximately at 4 30 
months (P4), weaning (PD), year (PA) and 15 months (P15). Body composition 31 
traits were rib eye area and back fat thickness measured at the same ages as 32 
live weights except at birth: AOL4 and GD4, AOLD and GDD, AOLA and GDA, 33 
AOL15 and GD15. The population was conformed for 352 offspring of 37 bulls 34 
of 9 breeds (Gray Brahman, Red Brahman, Guzerat, Blanco Orejinegro, 35 
Romosinuano, Normand, Braunvieh, Limousin, and Simmental) and Gray 36 
Brahman females in Southern Cesar, Colombia. Univariate animal models were 37 
used. Models had  contemporary group (heard-year-season-sex subclass), 38 
category of initial dam parity, age of animal, expected fraction of breed group in 39 
the animal, and heterosis as fixed effects, and direct additive and maternal (for 40 
pre-weaning traits) as random effects. The highest breed group additive genetic 41 
values for PN, P4, PD, PA, P15 were found in Guzerat (6.31 kg), Normand 42 
(12.67 kg), Normand (8.28 kg), Braunvieh (24.80 kg) and Normand (42.20 kg), 43 
respectively. Those for AOL4, AOLD, AOLA and AOL15 in Limousin (20.87 44 
cm2), Limousin (12.60 cm2), Simmental (10.94 cm2) and Limousin (16.09 cm2).  45 
And those for GD4, GDD, GDA and GD15 in Limousin (0.27 mm), Guzerat 46 
(0.21 mm), Blanco Orejinegro (1.05 mm) and Romosinuano (0.71 mm), 47 
respectively. The heterosis values for live weight ranged from -3.22 (PA) to 7.43 48 
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kg (P15), for AOL from 0.12 (AOL4) to 4.39 mm2 (AOLA) and for GD from 0.01 1 
(GDD and GD15) to 0.09 mm (GDA). Results indicated that Normand was 2 
generally superior for live weight and Limousin was superior for AOL among 3 
animals sampled from each breed in the study. 4 
 5 
Key words: beef cattle, breed group additive effects, corporal composition, 6 
growth, heterosis 7 
 8 
Resumo 9 
O objetivo deste estudo foi aperfeiçoar os melhores estimadores lineares nos 10 
viciados para avaliar os efeitos da heterose e do grupo racial sobre as 11 
características de crescimento e composição corporal medidas por ultra-som. 12 
As características de crescimento foram de peso vivo ao nascer (PN),aos 4 13 
meses (P4), ao desmame (PD), ao ano (PA) e aos 15 meses (P15). As 14 
características de composição corporal foram área de olho de lombo e gordura 15 
dorsal medidas na mesma faixa etária dos pesos vivos, exceto ao nascimento: 16 
AOL4 e GD4, AOLD e GDD, AOLA e GDA, AOL15 e GD15. A população foi 17 
conformada por 352 progênies de 37 touros de 9 de raças (Brahman Gris, 18 
Brahman Rojo, Guzerá, Blanco Orejinegro, Romosinuano, Normando, 19 
Braunvieh, Limousin, Simmental) e fêmeas Brahman Gris, no Sul do Cesar, 20 
Colômbia. Modelos animais uni-característica foram usados para os efeitos de 21 
grupo contemporâneo (ano-sexo-época-fazenda), categoria do número inicial 22 
de nascimentos para a mãe, a idade do animal, fração esperada do grupo de 23 
raça no animal e heterose como efeitos fixos e aditivos diretos e maternos 24 
(para características pré-desmame) como efeitos aleatórios. Os maiores 25 
valores genéticos aditivos para PN, P4, PD, PA, P15 foram revelados para 26 
Guzerá (6.31 kg), Normando (12.67 kg), Normando (8.28 kg), Braunvieh (24.80 27 
kg) e Normando (42.20 kg), respectivamente. Aqueles para AOL4, AOLD, 28 
AOLA e AOL15 em Limousin (20.87 cm2), Limousin (12.60 cm2), Simmental 29 
(10.94 cm2) e Limousin (16.09 cm2). E aqueles para GD4, GDD, GDA e GD15 30 
em Limousin (0.27 mm), Guzerá (0.21 mm), Blanco Orejinegro (1.05 mm) e 31 
Romosinuano (0.71 mm). Os valores de heterose para peso vivo variaram de -32 
3.22 (PA) para 7.43 kg (P15), para AOL de 0.12 (AOL4) a 4.39 cm2 (AOLA) e 33 
para GD de 0.01 (GDD e GD15) para 0.09 mm (GDA). Os resultados indicaram 34 
que Normando foi geralmente superior para peso vivo e Limousin foi superior 35 
para AOL entre os animais de cada raça no estudo. 36 
Palavras-chave: composição corporal, crescimento, efeitos aditivos de grupo 37 
racial, gado de corte, heterose 38 
 39 
Introducción 40 
En Colombia los cruzamientos son comúnmente empleados en las zonas de 41 
trópico bajo (FEDEGAN, 2006), en donde las condiciones ambientales 42 
adversas presentan un reto para los animales que se desempeñan en tales 43 
ecosistemas. En el país se han empleado razas de diferentes orígenes para 44 
establecer programas de cruzamiento. En Colombia existen 8 razas bovinas 45 
criollas de la especie Bos taurus (FEDEGAN, 2006; Martínez, 2010); por otro 46 
lado, están las razas taurinas especializadas en producción de carne y las 47 
razas de la especie Bos indicus que constituyen el 72% de la población vacuna 48 
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nacional con predominio del Brahman (Martínez, 2010). La preferencia por un 1 
conjunto de razas para establecer un programa de cruzamientos debe 2 
obedecer a criterios objetivos. Por esta razón dentro de la actual política de 3 
desarrollo del sector ganadero en el país, se identifican los cruzamientos como 4 
herramienta de mejora genética y se contempla como prioridad evaluar el 5 
desempeño de diferentes razas y sus cruzamientos para tomar decisiones 6 
acertadas sobre los recursos genéticos que se han de emplear en los 7 
programas de cruza (FEDEGAN, 2006). Han sido pocos los estudios realizados 8 
sobre animales mestizos en el país (Vergara et al., 2009); y la mayoría de estos 9 
tienen en cuenta pocas razas (Elzo et al, 1998a; Elzo et al., 2001). De allí nace 10 
la necesidad de conducir estudios que comparen el desempeño de varias razas 11 
en caracteres de importancia económica como el crecimiento y los de 12 
composición de canal medidos vía ultrasonido que están relacionados con la 13 
producción de cortes de alto valor comercial (Wilson et al., 1992; Elzo  et al., 14 
1998b) y que resultan útiles en programas de selección (Bertrand, 2009). Se ha 15 
reportado que el cruzamiento ofrece ventajas como el incremento en el 16 
desempeño de los animales en caracteres de crecimiento y de canal (Williams 17 
et al., 2010). Sumado a lo anterior, se requiere estimar el efecto de heterosis, 18 
valor que junto con los efectos de raza sirve para orientar un programa de 19 
cruces.  20 
 21 
Por lo tanto, el objetivo de la presente investigación fue obtener los mejores 22 
estimadores lineales insesgados de los efectos de grupo racial y de heterosis 23 
en una población compuesta por animales F1 y Brahman puros producto del 24 
apareamiento de toros de 9 razas con hembras Brahman gris, en la 25 
microrregión del sur del Cesar en Colombia, la cual, por sus condiciones 26 
ambientales, está catalogada como estratégica para la producción de carne 27 
bovina. 28 
 29 
Materiales y métodos 30 
Apareamientos. Se programaron  mediante un protocolo de inseminación 31 
artificial a tiempo fijo (IATF) apareamientos aleatorios de 37 toros de 9 razas 32 
con 352 vacas y novillas Brahman Gris. Las razas empleadas pertenecían a 33 
tres grupos según su origen: Taurinas europeas (TE; n = 12), taurinas criollas 34 
(TC; n = 6) y cebuínas (C; n = 19). Las razas del grupo TE fueron: Braunvieh 35 
(BV), Limousin (LIM), Normando (NM) y Simmental (SIME). Las razas del grupo 36 
TC fueron: Blanco Orejinegro (BON) y Romosinuano (RS). Finalmente, las 37 
razas del grupo C fueron: Brahman gris (BG), Brahman rojo (BR) y Guzerat 38 
(GZ). Las novillas se seleccionaron en base a su peso vivo (mayor de 350 kg) y 39 
estado general, mientras que las vacas se seleccionaron en base al número de 40 
partos (3) y a la sanidad y estado del sistema reproductivo. Una vez 41 
seleccionadas las vacas y novillas fueron asignadas aleatoriamente a los toros.  42 
 43 
Animales y manejo. Las crías nacieron en los años 2008 y 2009.Se 44 
consideraron machos y hembras. La tabla 1muestra el número de toros por 45 
raza y el número de terneros nacidos por grupo racial y año de nacimiento. 46 
Los animales fueron criados en dos haciendas: Cabezas y Santa Helena, 47 
localizadas en el municipio de Aguachica, departamento del Cesar, Colombia. 48 
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El número de crías por finca fue 131 para Cabezas y 221 para Santa Helena. 1 
Esta región presenta una altura sobre el nivel del mar de 50 m, una 2 
temperatura media anual de 280C y humedad relativa de 80%. Por estas 3 
características, según la clasificación de Holdridge, esta zona corresponde a un 4 
bosque muy seco tropical, lo cual hace que sea una microrregión deseable 5 
para la producción de carne bovina en el país. Se manejó un sistema de 6 
pastoreo rotacional con suplementación mineral. Las praderas estaban 7 
compuestas por las siguientes especies forrajeras: Brachipará (Brachiaria 8 
plantaginea), Guinea (Panicum máximum) y Angleton (Dichantium aristatum). 9 
El suplemento mineral consistió en una sal mineralizada ofertada a granel con 10 
un contenido de fosforo del 8% (GANASAL®, Colombia). 11 
 12 
Se emplearon los protocolos rutinarios de manejo sanitario en un sistema de 13 
producción bovina, vacunando los animales de acuerdo a la prevalencia de 14 
enfermedades de la región (rabia y carbón sintomático en este caso). Los 15 
terneros permanecieron con la madre hasta una edad aproximada de 8 meses, 16 
momento en el cual se realizó el destete. Una vez destetados se mantuvieron 17 
en la respectiva hacienda hasta el momento del sacrificio. Los machos fueron 18 
castrados a los 12 meses. Durante el estudio, no se presentaron casos de 19 
muerte, ningún animal presentó problemas de enfermedad y aún durante la 20 
época seca los animales presentaron una condición corporal adecuada. 21 
Caracteres de crecimiento. Se consideraron 5 caracteres de crecimiento: peso 22 
al nacer (PN, kg) y 4 pesos tomados aproximadamente a los 4 meses (PA4, 23 
kg), 8 meses (destete; PD, kg), 12 meses (PA, kg) y 15 meses (P15, kg). Los 24 
pesajes fueron tomados y digitados por personal de la Asociación Colombiana 25 
de Criadores de Ganado Cebú (ASOCEBU, Colombia), a excepción del peso al 26 
nacer, el cual fue tomado por el personal de cada hacienda y digitado en el 27 
programa GANADERO® (USATI®, Bolívar, Colombia). 28 
 29 
Caracteres de canal medidos vía ultrasonido. Se consideraron 8 caracteres de 30 
canal medidos mediante ultrasonido en tiempo real: 4 de área del músculo 31 
Longissimus dorsi  (AOL) y 4 de espesor de grasa dorsal (GD) medidos entre la 32 
doceava y treceava costilla.  Las 4 mediciones de AOL y de GD se hicieron a 33 
los4 meses (AOL4, cm2; GD4, mm), 7 meses (AOLD, cm2; GDD, mm), 12 34 
meses (AOLA, cm2; GD12, mm) y 15 meses (AOL15, cm2; GD15, mm). Las 35 
medidas de ultrasonido fueron tomadas por un técnico entrenado de la 36 
Asociación Colombiana de Criadores de Ganado Cebú (ASOCEBU, Colombia) 37 
usando un equipo Aquila modelo Esaote de Pie Medical (Pie Medical 38 
Equipment B.V., Maastricht, Limburg, The Netherlands) con sonda ASP 18 y 39 
almohadilla de acople.  Se utilizó el programa Echo ImageViewer (Pie Medical 40 
Equipment B.V., Maastricht, Limburg, The Netherlands) para obtener las 41 
mediciones de área y longitud requeridas. 42 
 43 
Registros. Los registros genealógicos de los terneros, así como el sexo, fecha 44 
de nacimiento y raza de los padres, fueron colectados por el personal de las 45 
fincas en el programa GANADERO® (USATI®, Bolívar, Colombia). Los pedigrís 46 
de los reproductores fueron suministrados por cada una de las asociaciones 47 
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ganaderas participantes. Los pesajes y medidas de ultrasonido fueron 1 
colectados desde Octubre de 2008 hasta Mayo de 2010. 2 
Las edades medias para las variables P4, PD, P12 y P15 fueron: 120.2 ± 15.7, 3 
221.6 ± 38.3, 346.7 ± 34.8 y 447.1 ± 21.6 días respectivamente. La edad 4 
promedio para las variables AOL4 y GD4  fue 120.3 ± 15.3 días, para AOLD y 5 
GDD fue 232.9 ± 39.13 días, AOLA y GDA 331.8 ± 28.1 días y para AOL15 y 6 
GD15 fue 445.98 ± 21.1 días. Estos promedios se calcularon con los datos que 7 
finalmente se utilizaron en los análisis, es por esto, que si bien los pesajes y las 8 
mediciones de ultrasonido se tomaron en las mismas ocasiones, las medias de 9 
edad difieren. 10 
 11 
Análisis genéticos. Se realizaron análisis univariados mediante procedimientos 12 
de modelos mixtos con la finalidad de obtener los mejores estimadores lineales 13 
insesgados (MELI) de funciones estimables de los efectos fijos (Henderson, 14 
1988). Para alcanzar tal objetivo se hizo necesario en un primer paso explorar 15 
la estimabilidad de los parámetros en diferentes escenarios, esto es, verificar 16 
que los diferentes efectos fijos y/o combinaciones lineales de los mismos que 17 
sean de interés se pudiesen estimar de manera insesgada.  18 
Tales escenarios se definieron de acuerdo a la manera de definir los grupos 19 
raciales: 20 
 21 
 Individualmente, es decir, 9 grupos (criterio C1). 22 
 23 
 Brahman Gris y Brahman Rojo en un solo grupo y los demás grupos de 24 
manera individual (criterio C2) 25 
 26 
 Cebuinos en un grupo y las demás razas de manera individual (criterio de 27 
agrupamiento C3). 28 
 29 
Para cada uno de los agrupamientos anteriores el efecto aditivo directo del 30 
grupo racial se modeló mediante regresión, esto es, con la fracción esperada 31 
de cada grupo (según se defina en C1, C2, y C3) en el animal como regresor. 32 
Un segundo criterio que se exploró fue la forma de modelar el efecto de 33 
heterosis directa: 34 
 35 
 Mediante la heterocigosidad directa individual (HI). 36 
 37 
 Fraccionando la heterocigosidad directa en heterocigosidad directa 38 
taurina-cebuina (HTC) y cebuina-cebuina (HCC). No hubo cruzamientos 39 
entre razas taurinas en esta población multirracial, por lo cual no se estimó 40 
heterosis taurina-taurina (HTT). 41 
 42 
Este primer paso se hizo necesario ya que se ha reportado que puede ser muy 43 
difícil conseguir estructuras de las bases de datos que permitan la estimación 44 
de todos los efectos aditivos y no aditivos directamente de la información 45 
colectada a nivel de campo (Bertrand, 2009). Se debe tener presente que en 46 
este estudio solo se tuvieron animales F1 y Brahman puros, por lo cual existió 47 
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dependencia lineal entre las columnas de las matrices de diseño de los efectos 1 
fijos. Bajo el criterio C1 la columna de heterosis tuvo unos en las filas 2 
correspondientes a animales F1 y ceros en las filas que representan animales 3 
BG. Las columnas de grupo racial tuvieron un 0.5 en las filas correspondientes 4 
a animales F1 y ceros en las filas asociadas a animales puros. Por lo tanto, la 5 
suma de las columnas de los grupos raciales resultan en un vector de unos 6 
(i.e., todos sus elementos son iguales a 1) el cual es igual al vector de 1’s de la 7 
media del modelo. Por las dependencias lineales, se eligió fijar en cero la 8 
solución de algún grupo racial en cada tipo de agrupamiento (C1, C2, C3). 9 
 10 
Se eligió forzar a cero la solución de BG para C1, Brahman (Gris y Rojo) para 11 
C2 y Cebuinos para C3. Se tuvo que imponer otra restricción en C1 debido a 12 
que, después de fijar en cero la solución para BG, la suma de las columnas de 13 
los grupos raciales diferentes al BG multiplicada por dos, fue igual a la columna 14 
de HI. En este caso se fijó en cero la solución para SIME. 15 
Con estas restricciones sobre las soluciones de los modelos mixtos 16 
establecidos, se procedió a evaluar su estimabilidad bajo los escenarios 17 
planteados. 18 
La HI se calculó mediante la siguiente expresión (Wolf et al., 1999): 19 
 20 
 21 
 22 
Donde n es el número de razas involucradas y  y  las fracciones 23 
esperadas de cada una en el padre y la madre respectivamente. 24 
La HCC se calculó como sigue: 25 
 26 
 27 
 28 
Siendo c el número de razas cebuinas involucradas, y  y  las fracciones 29 
esperadas de la j-ésima raza cebuina en el padre y la madre respectivamente. 30 
Finalmente para la HTC, la expresión empleada para su cálculo fue: 31 
 32 
 33 
 34 
En donde cada uno de los miembros de la expresión es definido de la misma 35 
manera que lo está en el cálculo de HCC. 36 
Para los caracteres pre-destete se empleó el siguiente modelo univariado: 37 
 38 
 39 
 40 
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 1 
 2 
 3 
Donde: 4 
 = Vector de registros. 5 
 = Vector desconocido de efectos fijos de grupo contemporáneo (subclase 6 
año de nacimiento*hacienda*época de nacimiento*sexo), número de partos de 7 
la madre y coeficientes de regresión lineal y cuadrática de la edad del animal. 8 
 = Vector desconocido de efectos fijos aditivos directos de grupo racial. 9 
 = Escalar desconocido de efectos no aditivos fijos, heterosis en un locus. 10 
Vector aleatorio desconocido con los efectos genéticos aditivos directos de 11 
cada animal.  12 
 13 
 = Vector aleatorio desconocido de efectos genéticos aditivos maternos. 14 
Vector aleatorio de residuos.  15 
 16 
,  son matrices de incidencia que respectivamente relacionan: 17 
 el vector de efectos no genéticos fijos al vector de registros a través de 18 
unos,  19 
 el vector de efectos aditivos directos fijos de grupo racial al vector de 20 
registros mediante la fracción esperada de cada grupo en el individuo, 21 
 el vector que relaciona el  efecto de heterosis al vector de registros 22 
mediante la probabilidad de alelos de diferentes razas en un locus. 23 
 el vector de efectos aleatorios directos aditivos al vector de registros a 24 
través de unos,  25 
  26 
 el vector de efectos aleatorios maternos aditivos al vector de registros 27 
mediante unos. 28 
  29 
A = matriz de parentescos aditivos, 30 
= varianza aditiva para efectos directos, 31 
 = varianza aditiva para efectos maternos, 32 
 = covarianza entre efectos aditivos directos y efectos aditivos maternos, 33 
 = varianza residual. 34 
 35 
Las ecuaciones de modelos mixtos para caracteres pre-destete fueron: 36 
 37 
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 1 
 2 
Para los caracteres pos-destete, se asumió que el efecto materno no era 3 
importante, por ello, para estos caracteres el modelo animal empleado tuvo los 4 
mismos efectos a excepción del efecto materno, esto es: 5 
 6 
 7 
 8 
 9 
 10 
Las ecuaciones de modelos mixtos para caracteres pos-destete fueron: 11 
 12 
 13 
 14 
 15 
Los estimadores de máxima verosimilitud restringida (MVR) de los 16 
componentes de varianza y los MELI de los efectos fijos se obtuvieron 17 
mediante el programa MTDFREML (Boldman et al, 1995), el cual emplea un 18 
método libre de derivadas para encontrar el máximo de la función de 19 
verosimilitud. 20 
 21 
Para realizar inferencias sobre los parámetros de modelos lineales mixtos, los 22 
grados de libertad deben aproximarse (Littell et al., 2006). En este caso, los 23 
grados de libertad requeridos para realizar la prueba t sobre los efectos fijos de 24 
heterosis y de grupo racial (se probó si estos fueron diferentes de cero) se 25 
aproximaron mediante el método general de Satterthwaite, empleando el 26 
procedimiento MIXED de SAS (SAS, 2008), en el cual los grados de libertad 27 
( se calculan como sigue: 28 
 29 
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 1 
 2 
Donde  = función estimable de los efectos fijos,  3 
 4 
= inversa generalizada de la matriz de coeficientes de la parte fija del modelo,  5 
= gradiente (vector de primeras derivadas parciales) de  con respecto a 6 
 (el vector de parámetros de (co)varianza desconocidos) evaluado en su 7 
estimador MVR . 8 
= matriz de covarianzas asintóticas de , la cual se obtiene de la matriz de 9 
segundas derivadas de las ecuaciones de verosimilitud. 10 
Para realizar esta estimación, se utilizaron los componentes de (co)varianza 11 
obtenidos de MTDFREML. Así, los dos modelos fueron exactamente iguales. 12 
Para el caso del programa en SAS, la matriz de parentesco  se construyó a 13 
través del procedimiento INBREED. Se utilizó el paquete SAS para la 14 
estimación de los grados de libertad requeridos para la prueba t, porque 15 
MTDFREML no tiene implementada una rutina para estimarlos. 16 
 17 
Resultados 18 
Como se aprecia en la tabla 2, el número de datos por grupo racial varió entre 19 
6 (GD15 en el grupo BVXBG) y 75 (PA para el grupo BGXBG).El número total 20 
de datos para los caracteres estudiados varió entre 125 (AOL15 y GD15) y 269 21 
(PD). El número total de datos, los valores medios, desviaciones estándar y 22 
coeficientes de variación para los 13 caracteres estudiados se muestran en la 23 
tabla 3. Los caracteres que presentaron una mayor variación fenotípica, a 24 
juzgar por el coeficiente de variación, fueron las mediciones de espesor de 25 
grasa dorsal. 26 
 27 
Estimabilidad. Como se estableció previamente, bajo el criterio C1 se hizo 28 
necesario fijar la solución de dos grupos raciales a cero (BG y SIME) para que 29 
HI se pudiera estimar de manera insesgada. Sin embargo, en este caso los 30 
efectos de los grupos restantes se estarían expresando como desvíos del 31 
promedio de BG y SIME, lo cual no se consideró adecuado para la 32 
interpretación de resultados. 33 
 34 
La heterosis individual fue estimable bajo el criterio de definición de grupos 35 
raciales C2, caso en el cual, los efectos de los demás grupos se expresan 36 
como desvíos de los animales Brahman (grupo conformado por BGXBG y 37 
BRXBG). Por lo tanto, los valores de efectos de grupo racial y de heterosis que 38 
se presentan más adelante fueron los obtenidos mediante C2. Como se indicó 39 
anteriormente, HI se calculó utilizando la expresión usual (Cerón-Muñoz, 2008), 40 
la cual considera la interacción entre alelos provenientes de cualquier par de 41 
razas diferentes, lo cual incluye las razas BG y BR, de manera que la 42 
heterocigosis de un animal BRXBG fue igual a uno. Esta estrategia 43 
computacional permitió estimar los efectos de grupo racial y de HI. 44 
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Al fraccionar HI como HCC y HTC, no fue posible estimar estos dos componentes 1 
de la heterosis de manera insesgada bajo los agrupamientos C2 ni C3.  Estos 2 
efectos fueron estimables solo cuando el criterio de agrupamiento fue: TC, TE y 3 
C, pero dicho agrupamiento se descartó pues no fue acorde con los objetivos 4 
del trabajo. Por lo tanto, el set de funciones estimables , las cuales 5 
describieron el efecto de los grupos raciales y para las cuales se obtuvieron los 6 
MELI fueron de la forma: 7 
 8 
 9 
 10 
En donde  representa la i-ésima fila de la matriz K´ o equivalentemente la i-11 
ésimafunción estimable para el i-ésimo grupo racial (definido según el criterio 12 
C2), el escalar uno está en la i-ésima posición y el escalar -1 está en la 13 
posición asociada al grupo Brahman (posición 8). 14 
 15 
Efectos de grupo racial. En la tabla 4 se presentan los MELI de los efectos de 16 
grupo racial  junto con su error de estimación para cada uno de los caracteres 17 
estudiados. Los mayores valores aditivos para PN, P4, PD, PA y P15 18 
respectivamente, los presentaron las razas GZ (6.31 kg), NM (12.67 kg), NM 19 
(8.28 kg), BV (24.80 kg) y NM (42.20 kg); para AOL4, AOLD, AOLA y AOL15: 20 
LIM (20.87 cm2), LIM (12.60 cm2), SIME (10.94 cm2) y LIM (16.09 cm2) 21 
respectivamente y para GD4, GDD, GDA y GD15: LIM (0.27 mm), GZ (0.21 22 
mm), BON (1.05 mm) y RS (0.71 mm).  23 
 24 
Efectos de heterosis. Los valores de heterosis para los caracteres de 25 
crecimiento variaron entre -3.22  (PA) y 7.43 kg (PD); para AOL el rango fue 26 
0.12 (AOL4) a 4.39 cm2 (AOLA) y para GD 0.01 (GDD; GD15) a 0.09 mm 27 
(GDA). El efecto de heterosis solamente fue significativo (p<0.05) para las 28 
variables PD, AOLA y AOL15 (Tabla 4). Como se esperaba, debido al reducido 29 
tamaño de la población y al número relativamente alto de grupos raciales, los 30 
errores de estimación fueron grandes para la mayoría de los parámetros. 31 
 32 
Discusión 33 
Estimabilidad. Elzo y Famula (1985), reportaron que puede existir confusión 34 
entre efectos genéticos fijos debido a subclases vacías (tipos de apareamientos 35 
no realizados), lo cual concuerda con lo encontrado en el presente estudio, ya 36 
que solo se tenían apareamientos para obtener progenie F1 y animales BG 37 
puros. Tales resultados también fueron descritos por  Rodríguez-Almeida et al. 38 
(1997), quienes reportaron que se requieren diferentes tipos de cruzamientos 39 
para poder separar los efectos de grupo racial. 40 
 41 
En un estudio conducido por Sánchez et al. (2008) se hizo necesario incluir 42 
información previa, debido a que no existieron suficientes grupos 43 
contemporáneos con una composición adecuada de animales puros y cruzados 44 
para que los efectos de heterosis y aditivos de grupo racial se pudieran estimar. 45 
En este estudio, se tuvo representación de todos los grupos raciales en todos 46 
los grupos contemporáneos, pero solamente un tipo de cruzamientos (p.e., F1).  47 
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Esto creó confusión entre efectos raciales aditivos y de heterosis en 1 
cruzamientos específicos, lo cual impidió que estos dos tipos de efectos se 2 
pudieran estimar de forma insesgada en el agrupamiento racial C1. En estudios 3 
que utilizaron modelos similares, pero con más tipos de apareamientos por 4 
pares de razas y mayor número datos, fue posible estimar los efectos aditivos 5 
directos fijos de cada una de las razas consideradas como desviaciones del 6 
grupo cebú (Arboleda et al., 2008; Vergara et al., 2009).  En el estudio de 7 
Arboleda et al (2008) fue posible estimar particiones de la heterosis (HTT y HTC) 8 
al igual que en la investigación conducida por Barreto (2005). 9 
 10 
Efectos de grupo racial. No se encontraron reportes en la literatura de trabajos 11 
que involucraran la totalidad de las razas estudiadas en la presente 12 
investigación. Por ello, se comparan resultados de esta investigación con 13 
trabajos que incluyeron una o más de las razas utilizadas aquí. Para PN, los 14 
resultados difirieron de los encontrados por Williams et al. (2010) quienes 15 
estimaron  efecto aditivos de la raza SIME (8.89 Kg) superiores a los de BG 16 
(8.21 Kg) y de LIM (6.08 Kg), al expresar tales efectos como desviaciones de la 17 
raza Angus. Rodríguez-Almeida et al. (1997) trabajaron con dos conjuntos de 18 
datos en una región templada. Con el primero también encontraron efectos 19 
mayores para el SIME que para el LIM mientras que con el segundo hallaron 20 
un mayor efecto de LIM seguido de SIME y BV, hecho que difiere con los 21 
hallazgos del presente estudio. Resultados divergentes también fueron 22 
reportados por Thrift (1997), Elzo et al. (1998a), y Riley et al. (2007) quienes 23 
encontraron menores efectos aditivos para PN en la raza RS que para BG. 24 
Estos últimos trabajos fueron realizados en condiciones subtropicales.  25 
Para PD, nuestros resultados son diferentes a los descritos por Vergara et al. 26 
(2009) quienes hallaron efectos aditivos negativos para las razas BON y RS en 27 
el trópico bajo colombiano en una región clasificada como bosque húmedo 28 
tropical.  Este estudio expresó los efectos aditivos de raza como desvíos del 29 
cebú.  Similares resultados fueron descritos por Elzo et al. (1998a) y Riley et al. 30 
(2007) en condiciones  subtropicales. 31 
 32 
Aquí se encontró que el efecto aditivo de LIM fue  inferior al de Brahman 33 
(p<0.05) y el de SIME fue numéricamente inferior al de Brahman, resultados 34 
diferentes a los descritos por Williams et al. (2010) quienes encontraron un 35 
mayor efecto para SIME y para LIM que para BG. Otro estudio que involucró 36 
animales de razas taurinas y que se realizó en zona templada, reportó un 37 
mayor efecto para SIME que para LIM.  Sin embargo, en este estudio el BV 38 
tuvo un menor efecto que el LIM (Rodríguez-Almeida et al., 1997), punto en el 39 
cual los presentes resultados son diferentes. 40 
 41 
En el caso de la variable PA los resultados encontrados son distintos a los 42 
descritos por Arboleda et al. (2008), quienes encontraron efectos negativos 43 
tanto para la raza BON (-0.11 kg) como para la raza RS (-0.05 kg). No se 44 
encontraron reportes para P15. Sin embargo, estudios realizados a una edad 45 
similar (18 meses) mostraron efectos negativos para las razas BON (-0.02 kg) y 46 
RS (-0.12 Kg) (Arboleda et al., 2008) a diferencia de los valores positivos 47 
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encontrados en este estudio. Para P4 no se encontraron referencias 1 
bibliográficas.  2 
 3 
Para el carácter AOL, sin especificar una edad particular, se encontraron 4 
reportes de un mayor efecto de la raza LIM respecto a las razas SIME y BG 5 
(Williams et al., 2010) al igual que en el presente estudio y el de Ríos-Utrera et 6 
al. (2006) para AOL ajustada a los 432.5 días (14.4 meses) en una región 7 
templada (Nebraska, USA). Ellos encontraron un mayor valor para la raza LIM 8 
que para las razas BV y SIME. Horne (2004) reportó que los menores valores 9 
medios de AOL al momento del sacrificio fueron para animales BG puros y F1 10 
producto de la cruza de animales BG y RS en una región subtropical. En este 11 
estudio se compararon animales puros y F1 producto de un  apareamiento 12 
dialélico de tres razas: Angus, RS y BG. Sin embargo, Horne (2004) no separó 13 
los efectos aditivos raciales y los no aditivos de heterosis utilizando regresión 14 
como se hizo aquí sino que trató cada raza pura o cruzamiento como un efecto 15 
de clasificación y comparó las medias de cada grupo vía pruebas de hipótesis 16 
múltiples. Por ello las comparaciones de Horne (2000) involucraron efectos 17 
combinados aditivos y no aditivos. En el caso de la variable GD  Williams et al. 18 
(2010) hallaron menores valores para las razas SIME y LIM que para BG, 19 
resultados que coinciden con los reportados por Ríos-Utrera et al. (2006) y con 20 
los reportados en esta investigación para GDD. No se encontraron reportes de 21 
literatura para AOL4, GD4, AOLD, GDD, AOLA, ni para GDA. 22 
 23 
Para el caso de aquellos estudios realizados en zonas templadas, las 24 
diferencias encontradas pueden atribuirse a las condiciones ambientales y de 25 
manejo, ya que los genotipos pueden presentar desempeños distintos en 26 
diferentes condiciones de entorno (Falconer and Mackay, 1996).En primer 27 
lugar, en tales zonas las condiciones medioambientales varían de manera 28 
notable a través del año a diferencia del trópico, en donde no se presentan 29 
estaciones. Además, los forrajes en zonas templadas tienden a tener un mayor 30 
valor nutricional que en zonas tropicales (Minson, 1990).En segundo lugar, el 31 
manejo también puede causar las diferencias en los resultados. En algunos de 32 
los estudios discutidos, las dietas de los animales se balancearon en cada 33 
estación con el fin de satisfacer los requerimientos nutricionales (Ríos-Utrera et 34 
al., 2006; Rodríguez-Almeida et al., 1997).  35 
 36 
Si se consideran los estudios en los cuales las condiciones ambientales y el 37 
manejo fueron similares, las diferencias podrían deberse en parte a diferencias 38 
genéticas entre los grupos de animales de cada raza utilizados en cada 39 
estudio. Es muy improbable que los animales utilizados en este estudio hayan 40 
sido utilizados en otros estudios de cruzamiento. En adición, Manrique (1992) y 41 
Manrique et al. (1997) indican que puede existir una apreciable variación 42 
genética intra-racial lo cual implica que muestras diferentes de toros de una 43 
misma raza pueden tener valores genéticos muy diferentes. Esto produciría 44 
progenies con valores diferentes y así, las estimaciones de efectos aditivos de 45 
grupo racial podrían cambiar drásticamente. 46 
 47 
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Los cambios de valores de efectos aditivos para ciertos grupos raciales de una 1 
edad a otra, pueden deberse a diferencias en las curvas de crecimiento de 2 
cada raza, pues es conocido que el componente genético tiene efecto sobre la 3 
trayectoria de crecimiento (Thornley and France, 2004; Agudelo-Goméz et al., 4 
2007). Por ello, grupos genéticos diferentes pueden describir trayectorias de 5 
crecimiento distintas lo cual genera que el ordenamiento de dichos grupos 6 
cambie en diferentes etapas del desarrollo. Esto puede ocurrir en caracteres 7 
diferentes al peso vivo como se evidenció en este trabajo para GD (Tabla4).  8 
Si se mira el desempeño de los grupos raciales a través de todas las edades, y 9 
se considera que para el peso al nacer no son deseables valores aditivos muy 10 
altos debido a la dificultad de parto que se asocia con los mismos, el grupo NM 11 
presenta los mayores efectos genéticos a través de la etapa de crecimiento 12 
estudiada. Solamente para P12 NM no fue el grupo con el mayor valor, pero en 13 
este caso su valor fue muy cercano al de BV (el grupo con el mayor valor). 14 
Para AOL se observa claramente que la raza LIM presentó los mayores efectos 15 
a través de la etapa de desarrollo. Para este grupo todos los efectos fueron 16 
significativos (p<0.05).  17 
 18 
Para GD no se observó una tendencia clara en el comportamiento de los 19 
grupos genéticos. Debe considerarse que el espesor de grasa dorsal es un 20 
indicador de las reservas corporales del animal y que esta característica es 21 
influenciada por múltiples factores de origen tanto genético como no genético 22 
(Owens et al., 1995). Por esta razón, ante cualquier cambio del medio que 23 
implique movilización o acumulo de reservas, el espesor de grasa dorsal es 24 
uno de los primeros caracteres en presentar variación (Van Soest, 1994) y es 25 
posible que cada genotipo responda de manera diferente a tales variaciones 26 
(Cerón-Muñoz et al., 2004). Sumados a estos factores, debe tenerse en cuenta 27 
que el bajo tamaño de población y el bajo número de toros por raza pueden 28 
haber causado resultados tan variables para GD.  29 
 30 
Efectos de heterosis. La falta de significancia de los efectos genéticos no 31 
aditivos fijos para la mayoría de caracteres fue debida en gran parte a los 32 
errores de estimación grandes, los cuales se presentaron debido al reducido 33 
tamaño de la población (propiedad de consistencia de los estimadores). Para 34 
PN los efectos no aditivos fueron levemente negativos, hecho favorable, ya que 35 
pesos altos al nacer se asocian con dificultad de parto. Mayores valores de 36 
heterosis para PN fueron reportados por Gregory et al. (1991) en una zona 37 
templada (1.4 kg para machos y 1.8 kg para hembras). Williams et al. (2010) 38 
encontraron valores desde 0.63 hasta 2.43 kg al fraccionar la heterosis en 39 
británica x británica, británicas cebú, continental x continental y continental x 40 
cebú. Los valores reportados por Riley et al. (2007) variaron entre 1.4 41 
(heterosis RS x Angus) y 3.7 kg (Heterosis BG x Angus), la heterosis RS x 42 
Angus fue de 1.4 kg. En ninguno de estos estudios se reportaron valores 43 
negativos de heterosis directa para el peso al nacimiento. Sin embargo,  44 
Rodríguez-Almeida et al. (1997) hallaron valores desde -5 hasta 2.9 kg. 45 
Aumentos en el peso al nacimiento debidos a efectos intralocus inter-raciales 46 
en una población multirracial BG-Angus también fueron descritos por Elzo y 47 
Wakeman (1998). 48 
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 1 
Los valores de heterosis para PD fueron inferiores  a los descritos por Vergara 2 
et al. (2009) (20.08 kg), Gregory et al. (1991) (20.4 kg para machos y 18 kg 3 
para hembras) y algunos de los reportados por Williams et al. (2010) (quienes 4 
encontraron valores entre 3.47 para heterosis continental x continental y 25.93 5 
kg heterosis continental x cebú) y Riley et al. (2007) (14.67 hasta 27.8 kg). El 6 
rango de valores encontrados por Rodríguez-Almeida et al. (1997) fue 3.5 a 7 
14.5 kg. El valor de heterosis para PA fue negativo. Este resultado concuerda 8 
con el valor de -0.0247 kg para HTT y es inferior a los valores para HI (0.06 kg) y 9 
HCT  (0.09 kg) reportados por Arboleda et al. (2008).Valores de heterosis muy 10 
superiores (28.8 kg para macho y 26 kg para hembras) fueron hallados por 11 
Gregory et al. (1991). Valores negativos de heterosis fueron descritos por 12 
Arboleda et al. (2008) para peso a los 18 y 24 meses (HTT y heterosis materna)  13 
y por Barreto (2005) para peso a los 390 días (-5.48 kg para heterosis entre 14 
alelos de origen cebuano y taurino adaptado al trópico y -0.79 kg para la 15 
heterosis debida a la interacción de alelos de razas de origen británico y 16 
continental). Cabe destacar que estos dos estudios fueron realizados en zonas 17 
de trópico bajo. 18 
 19 
Para una edad cercana a los 15 meses (18 meses), Arboleda et al. (2008) 20 
reportaron valores bajos los cuales variaron entre -0.13 (para HTT) y 0.20 kg 21 
(para HI), estos valores fueron menores a los aquí descritos para P15. 22 
Resultados inferiores de heterosis para AOL15 (heterosis media de 2.79 cm2, 23 
con valores mínimo y máximo de 2.29 y 3.11 cm2) fueron reportados por Ríos-24 
Utrera et al. (2006). Este mismo trabajo reportó un valor medio de heterosis 25 
para GD de 0.02 mm y un rango de -0.01 a 0.03 mm, valores similares a los 26 
resultados de la presente investigación. Los valores de heterosis descritos por  27 
Williams et al. (2010) variaron entre 2.40 (heterosis británica x británica) y 6.57 28 
cm2 (heterosis británica x cebú). Para GD la heterosis varió  entre -0.02 29 
(heterosis británica x continental)  y 0.16 mm (heterosis continental x 30 
cebú).Williams et al. (2010) no especificaron la edad para la cual reportaron los 31 
valores de heterosis, los cuales fueron mayores a los hallados en este estudio 32 
para AOL4 y AOLD, similares para GDD y GD15, e inferiores a los encontrados 33 
para GD4 y GDA. No se encontraron reportes para AOL4, AOLD, AOLA, GD4, 34 
GDD y GDA.  35 
 36 
Los efectos de heterosis indican que los efectos genéticos no aditivos tendrían 37 
importancia en PD y AOL a edades posteriores al destete. 38 
 39 
En general, los mayores valores de heterosis encontrados en zonas templadas 40 
pueden obedecer a las mejores condiciones que se presentan en tales 41 
regiones en cuanto a manejo zootécnico y medio ambiente (calidad de las 42 
pasturas, menor incidencia de parásitos, etc.). Esto podría permitir que los 43 
efectos genéticos no aditivos se manifiesten en mayor medida. Otros factores 44 
que podrían haber contribuido a las diferencias entre valores de heterosis aquí 45 
y en otros estudios serían las razas utilizadas y la expresión utilizada para 46 
estimar heterosis. En cuanto a las razas incluidas, es de resaltar que las 47 
interacciones entre razas continentales y cebuínas dependerán de las razas 48 
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particulares de cada grupo que se consideren. Muchas de las razas taurinas 1 
reportadas en la literatura  citada no se encuentran en el país, o se encuentran 2 
en un reducido número, y por lo tanto no se incluyeron en la presente 3 
investigación. Resultaría de interés la inclusión de tales razas en estudios 4 
futuros similares al presente, pues dada su ausencia o reciente introducción en 5 
el país, las recomendaciones para su uso en programas de cruzamiento deben 6 
obedecer a criterios objetivos. Por otro lado, en ciertos trabajos se incluyeron 7 
solamente cruzamientos entre razas de origen Europeo, que para ciertos 8 
caracteres son similares o superiores a los encontrados en la presente 9 
investigación (Rodríguez-Almeida et al., 1997; Ríos-utrera et al., 2006). Sin 10 
embargo, en las condiciones de trópico bajo resulta necesario realizar 11 
cruzamientos entre genotipos adaptados a estas condiciones (razas nativas y 12 
cebuínas) y aquellos de alta producción, para que mediante la 13 
complementariedad entre los dos grupos se logre una progenie que resulte 14 
productiva y resistente (Barreto, 2005). 15 
 16 
Para diferentes caracteres, los mayores valores de heterosis se dieron para 17 
efectos de interacción entre alelos de origen cebuano y de origen taurino 18 
(continental o británico), mientras los menores valores fueron aquellos para 19 
interacciones del mismo grupo (p.e., continental x continental) (Williams et al., 20 
2010; Arboleda et al., 2007). En el estudio de Arboleda et al. (2008) para P12 21 
se encontraron efectos negativos de HTT y positivos de HTC, pero al ser 22 
mayores estos últimos, el efecto de HI (HTT + HTC) fue positivo. Esto muestra la 23 
necesidad de hacer una diferenciación entre los tipos de heterosis con el fin de 24 
encontrar las más favorables interacciones intralocus. Sin embargo, una de las 25 
grandes limitantes sería la estimabilidad de tales parámetros y el requerimiento 26 
de bases de datos de tamaño y con suficiente número de cruzamientos 27 
diferentes de dos o más razas representadas por animal, requerimientos que 28 
no se tienen en el presente trabajo y que no permitieron la estimación de 29 
particiones de HI. 30 
 31 
Nuestros resultados sugieren que para los caracteres de crecimiento la raza 32 
NOR presentó los mayores efectos genéticos aditivos en condiciones de 33 
pastoreo en la región del sur del Cesar. Desde el punto de vista de la 34 
proyección hacia al producto final (p.e., carne despostada), los animales de la 35 
raza LIM serían una buena opción a considerar, debido al buen 36 
comportamiento que demostró para AOL. Uso de esta raza en cruzamientos 37 
produciría animales con un mayor rendimiento en cortes minoristas dada la alta 38 
correlación tanto genética como fenotípica de estos dos caracteres. 39 
 40 
Resultados de este estudio proveen información que ayudará al desarrollo e 41 
implementación de programas de cruzamientos en esta región del país. La 42 
elección de la o las razas a emplear deberá basarse en los objetivos 43 
productivos de cada explotación (venta de animales destetos, de un año, etc.) y 44 
el sistema de mercado (p.e., pago por composición de canal).  45 
 46 
Los valores de heterosis sugieren que programas de cruzamiento similares a 47 
los aquí estudiados aumentarían la productividad fenotípica de la población 48 
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bovina cruzada para PD, AOLA y AOL15. Sin embargo, los resultados de esta 1 
investigación deben ser validados con conjuntos de datos mayores y con mayor 2 
cantidad cruzamientos, pues los errores de estimación debidos al bajo tamaño 3 
de la población pueden haber causado la falta de significancia de los efectos de 4 
heterosis en los demás caracteres. También sería útil realizar estudios 5 
similares en una mayor cantidad de regiones. 6 
 7 
Se requerirá de un trabajo organizado entre asociaciones ganaderas, 8 
productores y la comunidad académica, para obtener las estructuras de bases 9 
de datos que permitan modelar efectos genéticos no aditivos en mayor detalle.  10 
Esto permitirá obtener estimaciones de efectos raciales y de heterosis en 11 
combinaciones de razas específicas para los caracteres de peso y de canal 12 
medidos vía ultrasonido en poblaciones multirraciales en el trópico bajo 13 
colombiano. 14 
 15 
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Tabla 1. Número de toros por grupo racial y número de terneros por grupo racial 
y año de nacimiento 
 
Raza del 
padre  Número de toros 
Grupo racial del 
ternero 
Número de Terneros 
2008 2009 TOTAL 
BON 3 BONXBG 21 12 33 
BV 3 BVXBG 13 9 22 
BG 12 BGXBG 64 36 100 
GZ 3 GZXBG 18 10 28 
LIM 3 LIMXBG 21 15 36 
NM 3 NMXBG 22 15 37 
BR 4 BRXBG 27 8 35 
RS 3 ROMXBG 18 11 29 
SIME 3 SIMEXBG 22 10 32 
TOTAL 37   226 126 352 
 24 
25 
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 1 
 
Tabla 2. Número de registros por grupo racial del ternero para características de 
crecimiento y medidas por ultrasonido 
 
Carácter 
Grupo racial del ternero 
BON 
X 
BG 
BV 
X 
BG 
BG
X 
BG
GZ 
X 
BG 
LIM 
X 
BG 
NM 
X 
BG 
BR 
X 
BG 
RS 
X 
BG 
SIME 
X 
BG 
PN 21 16 74 22 24 22 30 21 23 
P4 17 12 42 16 16 23 16 13 11 
PD 28 19 74 19 27 34 24 24 20 
PA 23 17 75 18 28 24 24 20 22 
P15 19 9 46 11 11 20 17 9 17 
AOL4 16 10 44 14 16 18 18 12 17 
AOLD 26 18 65 18 25 31 24 21 17 
AOLA 16 12 56 10 19 16 19 12 14 
AOL15 13 6 36 9 9 14 15 9 14 
GD4 16 10 44 14 16 18 18 12 17 
GDD 26 18 65 18 25 31 24 21 17 
GDA 16 12 56 10 20 16 19 12 14 
GD15 13 6 36 9 9 14 15 9 14 
 2 
 3 
 4 
Tabla 3. Número de registros (n), media, error estándar de la media (EEM), desviación 5 
estándar (DE) y coeficiente de variación (CV) para todos los  caracteres estudiados. 6 
 7 
Carácter n Mediaa EEMa DEa CV(%) 
PN 253 33.16 0.37 5.81 17.53 
P4 166 119.23 1.75 22.60 18.84 
PD 269 191.23 2.17 35.54 18.59 
PA 251 235.40 2.40 38.00 16.14 
P15 159 272.16 2.93 36.94 13.57 
AOL4 165 34.27 0.55 7.10 20.73 
AOLD 245 41.06 0.50 7.77 18.95 
AOLA 174 44.75 0.67 8.84 19.76 
AOL15 125 45.82 0.71 7.95 17.35 
GD4 165 1.37 0.03 0.39 28.23 
GDD 245 1.95 0.06 1.01 51.95 
GDA 175 2.65 0.11 1.48 55.82 
GD15 125 2.23 0.10 1.15 51.47 
aPesajes en kg, AOL en cm2 y GD en mm. 8 
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Tabla 4. Efectos de heterosis y genéticos aditivos directos de grupo racial junto con error de estimación  para los 
caracteres estudiados. 
Carácter Heterosis directaa GUZ
a BONa BVa LIMa NMa RSa SIMEa 
PN -0.07±1.22 6.31±3.37* 2.45±3.10 2.11±3.43 -1.55±3.10 2.19±3.22 0.66±3.08 -1.19±3.11 
P4 5.54±4.45 5.58±11.55 2.19±10.56 -7.73±11.52 -4.38±10.95 12.67±9.90 -8.33±11.32 12.35±11.9 
PD 7.43±3.42* 7.29±8.92 3.87±8.40 8.22±9.51 -26.70±8.44** 8.28±7.82 -13.93±8.31* -3.60±8.98 
PA -3.22±3.22 23.92±8.36** -0.18±8.16 24.80±8.63** 3.96±8.01 23.23±7.92** 4.28±8.33 20.58±8.41* 
P15 1.24±5.53 25.13±14.05* 31.20±13.06** -10.59±14.58 37.06±13.21** 42.20±12.70** 18.75±13.39 34.34±13.31** 
AOL4 0.12±1.55 -1.64±3.96 3.48±3.76 -0.02±4.34 20.87±3.85** 0.08±3.80 3.95±4.15 0.53±3.76 
AOLD 0.55±1.97 7.60±5.22 1.12±4.56 -2.03±4.98 12.60±4.74** 0.43±4.46 -0.18±4.75 -1.36±5.19 
AOLA 4.39±1.62** -4.95±4.72 -3.63±4.12 2.62±4.41 10.40±4.03** -8.28±4.08* 1.24±4.40 10.94±4.28** 
AOL15 3.52±1.65* -4.42±4.41 0.38±4.01 -5.39±-5.02 16.09±4.38** -0.36±3.91 7.68±4.53* -0.89±3.95 
GD4 0.04±0.04 -0.34±0.11** -0.15±0.11 -0.08±0.12 0.27±0.11** -0.25±0.11* 0.13±0.12 0.00±0.11 
GDD 0.01±0.21 0.21±0.56 -0.45±0.49 -1.23±0.53* -0.83±0.51 -0.76±0.49 -0.53±0.51 -0.83±0.55 
GDA 0.09±0.28 -0.36±0.79 1.05±0.72 -0.95±0.75 -0.99±0.70 -0.74±0.73 0.66±0.75 0.66±0.73 
GD15 0.01±0.12 -0.87±0.32** -0.46±0.30 -0.79±0.36* -0.92±0.32** -0.85±0.29** 0.71±0.33* 0.06±0.29 
a Para los caracteres de crecimiento las unidades se expresan en kg, para AOL en cm2 y para GD en mm, * diferencias 
significativas (p<0.05), ** diferencias altamente significativas (p<0.01). 
  
 
3. (CO)Variance components, genetic 
parameters and breeding values for live weight 
using random regression models in a bos 
taurus-bos indicus multibreed cattle population 
in Colombia 
 
Componentes de (co)varianza, parámetros y valores genéticos para peso vivo 
empleando modelos de regresión aleatoria en una población bovina multirracial 
Bos taurus-Bos indicus en Colombia 
 
Componentes de  variância, parâmetros genéticos e  valores genéticos para peso 
vivo utilizando modelos de regressão aleatória em uma população multirracial Bos 
taurus – Bos índicos da Colômbia 
 
Carlos A Martínez Niño12 , Z, MSc; Mauricio A Elzo2, MV, PhD; Carlos Manrique 
Perdomo1, Z, MSc, PhD; Ariel Jiménez Rodriguez1,3, MV, MSc. 
1Group of study in animal breeding and bio-modeling GEMA, Department of 
Animal Sciences, National University of Colombia, Bogotá, Colombia 
2Department of animal sciences, University of Florida, FL 32611-0910, USA. 
3Colombian Association of Zebu Cattle Breeders ASOCEBU, Bogotá, Colombia 
Summary 
 
The objective of this research was to estimate (co)variance components and 
genetic parameters, and to predict breeding values for live weight in a Colombian 
Bos taurus-Bos indicus multibreed beef cattle population using random regression 
models (RRM). The population was composed of 352 offspring from 37 sires of 9 
breeds mated to Gray Brahman females. Sire breeds were Gray Brahman, Red 
Brahman, Guzerat, Blanco Orejinegro, Romosinuano, Simmental, Braunvieh, 
Normand and Limousin. A longitudinal structured data set with 1,090 records was 
                                                 
 
2 Correspondence author: Carlos A Martínez Niño. Department of Animal Sciences, National 
University of Colombia. Cra. 30 # 45-03, Bogotá, Colombia. Phone number 3165000 ext. 19409.  
E-mail: camartinezn@unal.edu.co. 
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used. First (LP1) and second (LP2) order Legendre polynomials were used to 
estimate the coefficients of covariance functions. The animal model employed 
considered age of animal, dam parity, contemporary group (herd*year*season*sex 
subclass), breed group additive genetic and heterosis as fixed effects. Random 
effects were direct and maternal additive genetic and maternal permanent 
environment. Residual variances were assumed to be constant along the 
trajectory (HOM) or to change trough different stages of the growth trajectory 
(HET). Thus, 4 RRM: LP1HOM, LP1HET, LP2HOM, LP2HET were compared via 
Schwartz’s Bayesian information and corrected Akaike’s Information criteria. The 
best RRM model was LP2HET. This model was used to obtain direct and maternal 
heritabilities (Dh and Mh), correlations and breeding values. The estimated direct 
additive covariance function showed that additive genetic (co)variances increased 
as animals grew older. The Dh was 0.24 at birth, it decreased to 0.02 at 132 days 
and then increased up to 0.18 at 492 days. The Mh was negligible throughout the 
growth period. Direct additive correlation values were moderate (0.43) to high 
(0.99) and tended to decrease as distance between ages increased. Maternal 
permanent environmental correlations followed a similar trend. These results 
suggested that selection for additive direct genetic effects based on weight at 
early age would be effective to obtain heavier animals at later growth stages under 
Colombian tropical pasture conditions. 
 
Key words: beef cattle, covariance functions, genetic parameters, multibreed 
populations. 
 
Resumen 
 
El objetivo de esta investigación fue estimar componentes de (co)varianza, 
parámetros genéticos y predecir valores genéticos para peso vivo en una 
población bovina multirracial Bos taurus-Bos indicus empleando modelos de 
regresión aleatoria (RRM). La población estuvo compuesta por 352 
descendencias de 37 toros de 9 razas apareados con hembras Brahman gris. Las 
razas de los toros fueron: Brahman gris, Brahman rojo, Guzerat, Blanco 
Orejinegro, Romosinuano, Simmental, Braunvieh, Normando y Limousin. Un set 
de datos con estructura longitudinal de 1,090 registros fue empleado. Polinomios 
de Legendre de primer (LP1) y segundo orden (LP2) fueron usados para estimar 
los coeficientes de las funciones de covarianza. El modelo animal empleado 
consideró la edad del animal, número de partos de la madre, grupo 
contemporáneo (subclase hacienda*año*época*sexo), grupo racial genético 
aditivo, y heterosis como efectos fijos. Los efectos aleatorios fueron genético 
aditivo directo y materno y ambiente permanente materno.  Las varianzas 
residuales se asumieron constantes (HOM) o cambiantes a través de  la 
diferentes etapas de la trayectoria de crecimiento (HET). Así, se compararon 4 
modelos: LP1HOM, LP1HET, LP2HOM, LP2HET mediante los criterios de 
información Bayesiano de  Schwartz y de Akaike corregido. El mejor RRM fue 
LP2HET. Este modelo fue empleado para obtener  heredabilidades directa (Dh) y 
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materna (Mh), correlaciones y valores genéticos. La función de covarianza aditiva 
directa estimada mostró que la (co)varianza aditiva directa aumentó conforme los 
animales crecieron. La Dh fue 0.24 al nacimiento, disminuyó a 0.02 a los 132 días 
y luego aumentó hasta 0.18 a los 492 días. La Mh fue despreciable a través del 
periodo de crecimiento. Los valores de correlación genética directa fueron 
moderados (0.43) a  altos (0.99). Las correlaciones de ambiente permanente 
materno siguieron una tendencia similar. Estos resultados sugirieron que la 
selección para efectos genéticos aditivos directos basada en el peso a edades 
tempranas sería efectiva para obtener animales más pesados en estadios del 
crecimiento posteriores bajo condiciones tropicales de pastoreo en Colombia.   
 
Palabras clave: funciones de covarianza, ganado de carne, parámetros genéticos, 
poblaciones multirraciales. 
 
Resumo 
O objetivo deste trabalho foi à estimação dos componentes de (co)variância e 
parâmetros genéticos e a predição dos valores genéticos para peso vivo em 
bovinos mestiços (Bos Taurus-Bos Indicus) utilizando modelos de regressão 
aleatória (RRM). Foram analisadas 1090 informações de  352  animais, filhos de 
37 touros (diferentes raças) acasalados com fêmeas Brahman. As raças dos 
touros foram Brahman, Brahman Vermelho, Guzerá, Blanco Orejinegro, 
Romosinuano, Simmental, Braunvieh, Normanda e Limousin. O modelo 
considerou  o efeito materno direto e de ambiente permanente como aleatório e 
como efeitos fixos o grupo de contemporâneos, o grupo racial e a heterose. O CG  
foi definido pelas variáveis de rebanho, ano, estação e sexo (subclasse). Para a 
estimação dos coeficientes das funções de covariância foram utilizados 
Polinômios de Legendre (1 e 2 ordem). As variâncias residuais foram assumidas 
constantes ao longo da trajetória (HOM) e foram alteradas através das diferentes 
etapas do crescimento (HET). Assim, 4 MRR: LP1HOM, LP1HET, LP2HOM, 
LP2HET foram comparados a través do critério de  informação Bayesiano de 
Schwartz e pelo critério corrigidos de informação Akaike. O melhor modelo de 
RRM foi LP2HET. Este modelo foi usado para a obtenção das estimativas de 
herdabilida de direta e materna (Dh e Mh), e das correlações evalores genéticos. 
A função de covariância aditiva direta mostrou que (co)variâncias genéticas 
aditivas aumentaram com o crescimento do animal. A DH foi de 0,24ao 
nascimento, de 0,02 aos132 diase de 0,18aos 492 dias. A Mh foi insignificante 
durante todo o período de crescimento. Valores de correlações direta aditiva 
foram de moderadas (0,43) a altas (0,99) e tenderam a diminuir quando a idade 
aumentou. As correlações de ambiente permanente seguiram uma tendência 
similar. Estes resultados sugerem que a seleção para os efeitos genéticos 
aditivos diretos nas idades iniciais seria eficiente na obtenção de animais com 
maiores pesos na idade adulta sob condições tropicais da Colômbia. 
 
Palavras-chave: bovinos de corte, funções de covariância, parâmetros 
genéticos,populaçõesmultirraciaisl 
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Introduction 
Because crossbreeding is a useful tool to improve growth traits (Williams et al., 
2010), it is frequently used to obtain productive animals with some degree of 
adaptation to tough tropical environmental conditions in Colombia (FEDEGAN, 
2006). This country’s available genetic resources involve three groups of breeds: 
Zebu, European and Creole breeds. Zebu breeds represent 72% of the current 
Colombian cattle population, and the most numerous Zebu breed is Brahman. 
(FEDEGAN, 2006). Weights measured at different ages can be modeled as a 
continuous variable by considering weight to be a continuous function of time 
using random regression models (RRM; Kirkpatrick et al., 1990; Meyer and Hill, 
1997). One of the families of functions that have been proposed to describe the 
parameters in these models is Legendre Polynomials (LP; Kirkpatrick et al., 1990). 
These polynomials are solutions to the Legendre’s differential equation and are 
orthogonal. This property makes the columns of the design matrices orthogonal, 
avoiding the problem of ill-conditioned matrices (Arango et al., 2004).  The 
resulting coefficients allow studying patterns of genetic variation along a growth 
trajectory (Kirkpatrick et al., 1990). As commonly done with the elements of a 
vectorial space with an internal product, the LP can be normalized (forced to have 
norm 1). This is the usual form in which they are implemented in RRM.  
 
There are only a few research publications involving genetic analysis of multibreed 
cattle in Colombia and all these studies mainly involved adapted Creole (Bos 
taurus) and Zebu cattle (Elzo et al., 1998, 2001; Vergara et al., 2009). Further, 
research involving RRM has emphasized mainly in purebred cattle and synthetic 
breeds (Albuquerque and Meyer, 2001, 2005; Meyer, 2001; Dias et al., 2006; 
Riley et al., 2007) and most of these studies were developed in temperate regions 
(Arango et al, 2004; Bertrand et al., 2006; Sanchez et al., 2007). Thus, there is a 
need to estimate genetic parameters and breeding values in multibreed 
populations involving Bos taurus breeds from temperate regions under pasture 
conditions in Colombia. Consequently, the objective of this research was to obtain 
restricted maximum likelihood estimates of (co)variance components and best 
linear unbiased predictions of breeding values for live weight from birth to 492 
days of age in a Colombian temperate Bos taurus-Bos indicus multibreed beef 
cattle population under tropical pasture conditions using random regression 
models. 
 
Material and methods 
The research work in the current study was approved by the Animal Welfare and 
Bio-ethics Committee of the National University of Colombia (Approval letter 
number: CBE-FMVZ-012, July of 2010). 
 
Breeds and mating system 
Table 1 shows the number of sires per breed and the number of calves per breed 
group by year and total. There were a total of 37 sires from the following breeds: 
Gray Brahman (GB; n = 12), Red Brahman (RB; n = 4), Guzerat (GUZ; n = 3), 
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Romosinuano (ROM; n = 3), Blanco Orejinegro (BON; n = 3), Simmental (SIM; n = 
3), Braunvieh (BVH; n = 3), Normand (NOR; n = 3) and Limousin (LIM; n = 3). This 
is the first multibreed study in Colombia evaluating sires from 4 temperate 
continental Bos taurus breeds (SIM, BVH, NOR, LIM), two adapted Colombian 
Bos Taurus Creole breeds (ROM, BON), a Bos indicus breed (GZ) for their growth 
performance when mated to Bos indicus dams (GB) under tropical pasture 
conditions. Previous multibreed studies in this country compared native Creole 
breeds (ROM, Sanmartinero) with Bos indicus cattle (Elzo et al., 1998, 2001) or 
British and Creole breeds (Angus, BON; Vergara et al., 2009). The 4 continental 
breeds were chosen for their productivity in temperate regions (FEDEGAN, 2006) 
and for their relatively high representation in crossbreeding with Bos indicus cattle 
for beef production in Colombia. The BON Creole breed is frequently used in 
Colombian beef crossbreeding systems. Lastly, Guzerat was a breed that has 
gained importance in Colombia in recent years, but it has not been evaluated 
either as purebred or in crossbreeding systems.   
 
First-parity Gray Brahman cows and heifers were selected based on sound 
reproductive system and normal reproductive cycle. Once selected, cows and 
heifers were randomly mated with bulls using a fixed-time artificial insemination 
protocol.  
 
Animal management 
 Animals were raised in two herds located in Southern Cesar, Colombia, an area 
classified as very dry tropical forest. This area has a mean annual temperature of 
28 0C, a relative humidity of 80%, a height above sea level of 50 m, and sandy-
loam soils. Because of these environmental conditions, Southern Cesar is 
considered to be better suited for beef cattle production than other regions in 
Colombia. Animals were kept on pasture and provided with an 8% phosphorus 
mineral supplement (GANASAL®, Colombia). Mineral supplement consumption 
was ad libitum. Pastures were composed of Brachipará (Brachiaria plantaginea), 
Guinea (Panicum máximum) and Angleton (Dichantium aristatum) grasses. No 
fertilizer was applied to pastures. Grazing system was rotational with a rotation 
period of 60 days. Calves were weaned between 7 and 8 months of age.  Males 
were castrated at 12 months of age. 
 
Records 
A total of 1,090 weight records were collected. Live weight (LW) measurements 
were taken at five age points between 1 and 492 days of age. Calves had the 
following mean ages at the five age points: 1, 120.2, 221.6, 346.7 and 447 days. 
Descriptive statistics for the five measurement points are presented in table 2. As 
shown by the mean age values, measurements were intended to be taken 
approximately at birth (BLW), 4 (4LW), 7 (WLW), 12 (YLW) and 15 (FLW) months 
of age. Data were collected at these ages because of their importance for the 
country’s beef cattle market and (or) their biological meaning. Weight at 4 months 
was considered because at this age, calves are more dependent on their mother’s 
milk than at weaning. This is because at this stage the calf has not finished its 
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transition from pre-ruminant to ruminant (Van Soest, 1994). Consequently, weight 
measurements taken from 4 months old calves are expected to be a better 
indicator of maternal ability and are useful to evaluated maternal non genetic 
effects. Birth weights were taken by the staff of each herd, and the remaining 
weights were taken by a trained technician of the Colombian Association of Zebu 
Cattle Breeders (ASOCEBU).  
 
Genetic analysis 
Random regression models using normalized LP were used to obtain restricted 
maximum likelihood (REML) estimates of (co)variance components and best 
linear unbiased predictors (BLUP) of animal breeding values (BV). The following 
effects were considered as fixed: Contemporary group (herd*year*season*sex 
subclass), breed group additive effects, non additive effects (individual heterosis), 
dam parity (heifer or first parity cow) and age of the animal (linear and quadratic 
effects). The random effects in the model were: direct additive genetic, maternal 
additive genetic and maternal permanent environment.  Seasons were defined as 
rainy or dry within each year when calves were born. Thus, the first season was a 
rainy season from mid April to mid August of 2009, the second one, was a dry 
season from mid August to mid December of 2009, the third one was a dry season 
from mid December of 2009 to mid April of 2010, and the fourth one was a rainy 
season from mid April to mid August of 2010. There were 8 breed groups: One 
composed of GB x GB and RB x GB animals (BR), and the 7 others corresponded 
to each one of the individual crosses (BON X GB, BVH X GB, GUZ X GB, LIM X 
GB, NOR X GB, ROM X GB, SIM X GB). Breed group effects were modeled as a 
continuous function of time using a linear LP. One reason to use LP to describe 
breed group effects in a continuous manner over time was the need to obtain 
solutions at any age (within the age range of calves) in order to compute animal 
BV, which in a multibreed population are calculated as the sum of individual 
random deviations and breed group solutions (Elzo and Wakeman, 1998). The 
second reason to model breed group effects using LP was their orthogonality 
property. In multibreed analyses, there frequently are multicollinearity and 
confounding problems (Elzo and Famula, 1985) that prevent the estimation of 
some additive and non-additive genetic fixed effects. Thus, by using regression on 
LP these problems could be partially alleviated because the block of the mixed 
model equations corresponding to breed group effects will be an identity matrix.  
The LP used to estimate covariance functions (CF) for direct additive genetic, 
maternal genetic and maternal permanent environment effects and then compute 
BV had order 1 (LP1) or 2 (LP2). The orders of LP were defined taking into 
account data set size and previous LP analyses for growth traits (Arango et al., 
2004; Dias et al., 2006; Riley et al., 2007). The residual variance was modeled in 
two ways. The first one assumed that the residual variance was constant along 
the growth trajectory (LP1HOM, LP2HOM), and the second one assumed that it 
followed a step function (LP1HET, LP2HET), i.e., it changed across 4 phases of 
the growth trajectory. These 4 phases were defined when calf weights were 
intended to be taken. Thus, the steps of the function were defined for the following 
age intervals: days,  days,  days, and 
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 days, where t = age of animal. Residuals were assumed to be 
independent and normally distributed. Thus, there were a total of 4 models to 
compare: LP1HOM, LP1HET, LP2HOM and LP2HET.  
In matrix notation the RRM was as follows: 
 
 
 
 
 
 
 
Where y = vector containing the records,  = vector with unknown fixed effects of 
contemporary group, dam parity and age of animal, =  vector of fixed  additive 
genetic group effects (assumed to be a continuous function of the time) ,  = 
vector of fixed non additive effects (individual heterosis),  vector of random 
regression coefficients for additive genetic effects,  = vector with random 
regression coefficients for  maternal genetic effects,  = vector containing random 
regression coefficients for maternal permanent environmental effects, and  = 
random vector of residuals, 
 
 are known incidence matrices that respectively relate 
vectors  to weight records. Columns in  relating records to fixed 
effects of age contain second order LP evaluated at each age; the columns for the 
other fixed effects contain zeroes and ones. Matrix  contained linearLP 
evaluated at the expected fraction of each breed in the animal times the age of the 
animal (standardized to the real interval [-1, 1]), and matrix contained 
probabilitiesof alleles of different breeds occurring at one locus in an animal. This 
probability was calculated by using the expression , where 
n is the number of breeds, and  and  are the expected fractions of each 
breed in sire and dam of the animal, 
 
 and  are matrices containing  LP evaluated at the ages of the animals 
when data were taken, 
 
 and  are matrices containing the coefficients for additive genetic, 
maternal genetic and maternal permanent environmental covariance functions,  
is the additive relationship matrix,  represents the Kronecker product, and 
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 is the residual covariance matrix which had the form  for models 
LP1HOM and LP2HOM and , with sub index  denoting  
the  age interval for models LP1HET and LP2HET. 
Mixed model equations were: 
 
 
 
 
 
The mixed models analyses were performed with the software WOMBAT (Meyer, 
2007) using an average information (AI) algorithm.  
 
As a tool to check the adequacy of models, residual assessment was performed 
for each model. It was done by plotting fitted values against the correspondent 
residual and checking the resulting points cloud (Draper and Smith, 1981).  
Models were compared with the Schwartz’s Bayesian Information Criterion (BIC) 
and the Corrected Akaike’s Information Criterion (AICC). 
 
 
 
 
 
Where  is the Akaike’s information criterion,  is the number of parameters,  
is the number of records,  is the value of the natural logarithm of the likelihood 
function and  is the rank of matrix the fixed part of the model. The AICC was 
preferred over the AIC because of the small data set size (Littel et al., 2006). 
The eigenfunctions (EF) of a particular CF are continuous functions of real value 
which represent a possible deformation in the mean growth trajectory (Kirkpatrick 
et. al. 1990). Eigenfunctions were calculated in order to study variation patterns 
throughout the growth curve. Eigenfunctions have to be evaluated with the 
correspondent eigenvalues. The eigenvalues taken into account were those that 
together explained at least 80% of the respective variance component. Thus, only 
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the eigenfunctions corresponding to the selected eigenvalues were calculated 
from the eigenvectors of the coefficient matrices by using the following expression: 
, where  is the jth position of the ith eigenvector of the 
coefficient matrix and ) is the jth LP evaluated at , the age  standardized 
to the real interval [-1,1].  
 
This expression is the internal or dot product of the ith eigenvector and the vector 
containing the LP ( : . 
 
The eigenvectors of the coefficient matrices needed to compute the corresponding 
EF were calculated with the procedure IML of SAS (SAS, 2008). 
 
Once the best RRM was selected, matrices of (co)variance components for 
additive direct genetic effects, additive maternal genetic effects, and maternal 
permanent environmental effects, as well as BV for weights at 5 ages of interest 
were obtained using the REML estimates of covariance matrices for random 
regression coefficients obtained at convergence (change of value of the natural 
logarithm of the restricted likelihood function in two consecutive iterations < 5*10-
4).Matrices of (co)variance components for additive genetic, additive maternal, and 
permanent environmental maternal effects for any set of ages (in the range of 70 
to 492 days) were computed using the correspondent covariance functions which 
were obtained as the product of a matrix containing LP evaluated at those ages 
( , the correspondent coefficients matrix ( for direct additive (co)variance,  
for maternal additive (co)variance and  for maternal permanent environmental 
(co)variance) and the transpose of matrix  (Kirkpatrick al., 1990; Meyer and Hill, 
1997; Meyer, 1998):  
 
 
 
Where,  is the covariance function for the  (co)variance component 
(additive genetic, maternal additive genetic or maternal permanent environment). 
Matrix  is obtained as the product of two matrices. The first is a matrix 
, where  is the  age standardized to the real interval [-1, 
1],  is the number of ages considered (5 in this case) and  is the order of the 
LP. The second matrix is  which contains the coefficients of the LP. Thus 
 (Kirkpatrick et al., 1990). 
 
The age  was converted to its equivalent in the real interval [-1, 1] as follows: 
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Where  is the minimum age at which records were taken and  is the 
maximum age at which records were taken. 
 
The BV were computed for weights at 1 (BLW), 120 (4LW), 210 (WLW), 365 
(YLW), and 450 (FLW) days of age. These ages were chosen because of their 
economic importance or their biological meaning. The additive breeding value for 
animal  at age  ( ) was computed by adding two terms. The first term was a 
weighted sum of probabilities of alleles of breed b in animal  times the 
generalized least squares estimate of breed b (deviated from BR) at time , b = 1, 
2,…,7. The second term was the BLUP of the random solution for each individual. 
This value was computed as the internal (or dot) product between a vector 
containing LP evaluated at age  and a vector whose entries were the BLUP for 
random regression coefficients of animal . Thus,  was computed as: 
 
 
 
Where  is a vector of LP evaluated at the product of the fraction of breed b (b = 
1,2,…,7) in animal i times calf age t standardized to real interval [-1, 1],  is the 
generalized least squares solution of the fixed coefficients for breed additive 
genetic effects,  is vector of  LP evaluated at calf age t standardized at real 
interval [-1, 1], and  is the BLUP vector of the random coefficients for animal .  
Computation of BV at different ages was carried out with the IML procedure of 
SAS (SAS, 2008).  
 
Results 
Data showed low coefficient of variation (CV) at each of the five points were 
records were collected (Table 2). The CV values ranged from 13.57 (FLW) to 
18.8% (4LW). Mean values for BLW, 4LW, WLW, YLW and FLW were 33.16, 
119.91, 191.23, 235.4 and 272.16 kg respectively.  
 
Model selection 
Models were evaluated using AICC and BIC (Table 3). Residuals assessment was 
performed only if convergence was achieved, and classified as satisfactory (S) or 
non-satisfactory (NS). Models LP1HOM and LP1HET failed to converge after 
several restarts. Thus, for models LP1HOM and LP1HET the AICC and BIC 
values presented in table 3 are those obtained at last iteration. Residual 
evaluation was not performed (NP) for these models due to lack of convergence.  
Models LP2HET and LP3HET showed a satisfactory residual assessment 
because plots of predicted values against residuals did not show abnormal 
behavior, that is, the points cloud formed a horizontal band (Draper and Smith, 
1981).  Model LP2HET had smaller AICC and BIC values than model LP2HOM, 
thus it was considered to be the best one (Littell et al., 2006). Consequently, 
model LP2HET was used to estimate (co)variance components, genetic 
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parameters and to predict BV. Residual assessment was considered to be 
satisfactory for models LP2HET and LP2HOM (Table 3).  
 
REML estimates of covariance functions and (co)variance components 
Direct additive genetic (DAGC), maternal additive genetic (MAGC) and maternal 
permanent environment (MPEC) (co)variances between any pair of ages  and 
 satisfying , were described by the following CF (DAGCF, 
MAGCF and MPECF respectively) obtained with model LP2HET: 
 
 
 
 
 
 
 
 
Where  is the ith age standardized in the real interval [-1, 1], and  is the jth 
LP evaluated at ith age. Thus, the domain of these functions 
was , i.e., the Cartesian product of the age range by 
itself. Plots of the covariance functions are shown in figure 1. The DAGC 
increased with the age of the animal having a marked increase towards the end of 
the age range studied. The MAGC followed the same pattern. The MPEC also 
tended to increase with age but it had a different rate of change. The MPECF 
changed faster at the beginning of growth trajectory and more slowly at older ages 
than the DAGCF and the MAGCF (Figure 1). Because the variance function is a 
special case of the covariance function, i.e., when age 1 and age 2 are the same, 
the form of the CF around the diagonal will define the concavity of the variance 
function (VF). The plots of the direct additive genetic variances (DAGV) showed 
that this function was concave up (Figure 2). 
 
As shown in table 4, for the 5 target age points considered, the DAGV ranged 
from 7.8 kg2 for BLW to 191.6 kg2 for FLW and no DAGC was negative.  Although 
the MAGC also increased with calf age, their values were very small compared 
with the other variance components (Figure 1). Further, the magnitude of the 
MAGC was considerably smaller than those of DAGC at all ages, and it was 
negative for 4 age pairs:  BLW-YLW, BLW-FLW, 4LW-FLW and WLW-FLW. 
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Considering the complete range of ages, the maximum value of DAGV was 287.9 
kg2 at 492 days. Estimates of MPEC were larger than all values for MAGC and 
DAGC from 4LW to FLW. Across the entire trajectory, this (co)variance 
component had its lowest value at day 1 (0.7 kg2) and the largest at 492 days 
(1,173.5 kg2). Graphics of these 3 variance components are presented in figure 2. 
Estimates of residual variances (RV, kg2) were as follows: 
 
 
 
Where  is the age of animal. 
Estimates of RV increased with age until 365 days (in a stepwise manner) and 
then it decreased.  Notice that because  is a continuous piecewise function of 
time, so is the phenotypic covariance function, and also ratios of additive direct 
genetic, additive maternal genetic, and permanent environment maternal 
variances to phenotypic variances. Direct and maternal heritabilities as well as 
ratios of permanent environment maternal to phenotypic variances are shown in 
figure 3.  
 
Heritabilities 
Direct heritability (Dh) estimates were moderate at the beginning of the trajectory 
(0.24), reached its minimum value (0.02) at 132 days and then increased to 0.18 
at 492 days of age (Figure 3). Thus, Dh values were low to moderate throughout 
the part of the growth curve considered here (i.e., 1 to 492 days of age). For the 5 
target ages (Table 4), direct heritability values ranged from 0.02 (WLW) to 0.24 
(BLW). In particular, additive genetic effects had a very small effect on LW at 
weaning. It should also be mentioned that maternal heritabilities were very low, 
ranging from 0.0002 for BLW to 0.003 at 492 days.  Except for the first sub-
domain, these were quasi constant in each of the remaining sub-domains of the 
function (Figure 3).   
 
Ratio of MPEV to phenotypic variance 
The ratio of MPEV to phenotypic variance (PhV) varied from 0.02 at birth to 0.87 
at 120 days, where the piecewise function had a global maximum. The MPEV to 
PhV ratios sharply increased from birth to 120 days (highest first derivatives 
values), then they fell because of higher PhV values due to higher values of RV 
(first skip of this function) and DAGV. Then, they increased again until 240 days of 
age, remained without great changes between 241 and 365 days of age, and 
tended to decrease smoothly until 492 days of age (last skip in the RV continuous 
piecewise function; Figure 3). This indicates that maternal environmental effects 
were not important for birth weight, but afterwards their impact on calf weight 
increased quickly and had a substantial effect on LW throughout the remaining 
phases of growth until 492 days of age.  
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Correlations 
The direct additive genetic correlations (DAGR) for the 5 selected target ages are 
shown in table 4. Estimates of DAGR were close to unity only for very close ages. 
DAGR between BLW and the other ages were all high and positive. They tended 
to increase until weaning and then they decreased as age increased. The lowest 
value was 0.76 at 492 days of age. Considering the entire domain of the function, 
correlations tended to decrease as distance between ages increased. All DAGR 
correlations ranged from medium to high. The minimum value was 0.43 for the 
DAGR between 106 and 492 days.  
 
Maternal additive genetic correlations (MAGR) between BLW and the other target 
ages tended to decrease with distance between ages in such manner that it was 
negative towards the superior extreme of age range (Table 4). Estimates of 
MAGR were negative for the following age pairs:  BLW-YLW, BLW-FLW, 4LW-
FLW, WLW-YLW and WLW-FLW. In general, the absolute value of MAGR ranged 
from low to high. But given the extremely low values of additive maternal 
variances and covariances, especially at birth, these correlations are unimportant.  
Maternal permanent environmental correlations (MPER) were positive with 
moderate to high values throughout the entire function domain. They had their 
lowest value (0.45) approximately at 492 and 70 days. For the target ages the 
MPER estimates ranged from 0.64 (BLW-FLW) to 0.99 (BLW-4LW; BLW-WLW).  
Phenotypic correlations (PhR) varied from 0.20 for BLW and WLW to 0.84 for 
YLW and FLW (Table 4). There were no negative PhR throughout the entire 
domain. The lowest values were between BLW and 4LW. In general, PhR tended 
to decrease with distance between age points.  
 
Eigenfunctions 
For the DAGCF, the first eigenvalue (108.23) accounted for 93.59% of total 
DAGV. Thus, for DAGCF only the first EF (DAEF1) was computed. The first 
eigenvector was: , and the DAEF1 was: 
 
The graphic of this function is presented in figure 4. The DAEF1 was an 
increasing, positive function. It was expected to be so because there were not 
negative DAGR in the range of ages studied.  
 
Breeding values 
Descriptive statistics for BLUP of BV discriminated for sire breed and in general 
are presented in table 5. Thus, values showed in table 5 for each sire breed were 
constructed only with BV of sires, and the overall values were constructed with 
information from all animals. Overall mean BV were 0.01 kg for BLW, 4.40 kg for 
4LW, 7.71 kg for WLW, 13.40 kg for YLW and 16.50 kg for FLW. According to 
those results, except for BV at birth the largest mean BV was for the SIM sires.  
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Discussion 
 
Model selection 
The need for various restarts in order to achieve convergence had been reported 
for RRM using LP (Arango et al., 2004). Also convergence problems when some 
eigenvalues of the estimated covariance matrix are near to zero were found by 
Boligon et al. (2010).  That problem was also reported by Meyer (1999). As an 
alternative to LP, RRM using linear splines have been proposed and its 
usefulness have been proven with filed data (Bertrand et al., 2006) and simulated 
data sets (Bohmanova et al., 2005), thus, they are an alternative for future 
analysis in Colombia. A best fit of RRM with a heterogeneous residual variance 
structure has been reported in a buffalo population in Colombia (Bolivar et al., 
2011) as well as in a multibreed beef cattle population  (Arango et al., 2004), and 
in a Nellore cows population in Brazil (Boligon et al., 2010). Many other works 
reported a better approach to modeling growth by using non constant temporary 
environmental variances (Albuquerque and Meyer, 2001; Meyer, 2004; 
Albuquerque and Meyer, 2005; Sanchez et al., 2008). Meyer (2000) suggested 
that seasonal variations could be responsible for the heterogeneity in the 
measurement error. In the present study, the sub-domains of the measurement 
error variance were defined in order to account for possible effects due to 
environmental events. For example, stress caused by weaning at 210 days or by 
castration of males as yearlings could lead to a change in the level of animal 
responses to these additional environmental factors. Thus, different levels of 
animal responses to environmental factors over time may help explain the better 
fit of the HET residual variance structure in this multibreed population. Here, all 
(co)variance components between ages were described by a second degree LP. 
Similar results were reported by Dias et al. (2006). They used a second order LP 
for MAGC. For MPEC they found that the best model had order 1 and for DAGC 
order 3. Various papers reported cubic polynomials to be enough to describe the 
growth trajectory (Meyer, 1999; Dias et al., 2006; Nobre et al., 2003). Albuquerque 
and Meyer (2001) used LP of orders from 3 to 6 for describe growth trajectories of 
Nellore cattle in tropical pasture conditions from birth to 630 days of age. In their 
study, according to the BIC they chose cubic LP to estimate DAGC and MAGC. 
Arango et al. (2004) found that a linear LP described well the DAGC, while a four 
order LP described direct permanent environmental (co)variances. They worked 
with cows growth data from 19 to 103 months of age. In these studies, either the 
range of ages was greater than the one used here or the upper limit of the age 
range was larger. If the age range is long, the growth curve could show a 
seasonal pattern as described by Meyer (2000). In such situations, polynomials of 
higher order should be used, because high order polynomials permit curves be 
more flexible. This was likely the reason for the use of third order or higher 
polynomials in these studies. Some works reported orders of fit as high as 22 to 
model growth curves in a wide age rank which showed seasonal variation (Meyer, 
2000). Results from Arango et al. (2004) were closer to the one found in the 
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current research. The greater the order of LP the greater the number of 
parameters, thus given the reduced number of records available for this research, 
the use of a second degree polynomial was a good option. 
 
A major advantage of RRM over multiple trait models is the substantially lower 
number of parameters that need to be estimated if the order of polynomials 
employed is low. For example, if a five-trait multiple trait model had been used 
here, and zero covariance between direct and maternal additive effects had been 
assumed, the number of parameters needed would have been 4*(5*(5+1)/2) = 60, 
which is much larger than the 22 parameters needed for the RRM used here. 
Because of the small size of the dataset here, a more realistic multiple trait 
approach would be to consider two-trait models. A total of 10 two-trait analysis 
would have had to be performed to estimate the full covariance matrix for LW at 
the five target age points considered here, and there would be no guarantee that 
the resulting covariance matrix would have been positive definite. 
 
REML estimates of covariance functions and (co)variance components 
Although differences in the order of LP cause differences in the form of the 
DAGCF, the coefficients and domain of the CF will define the type of surface. For 
example, maximum, minimum, or saddle points from two CF could be compared 
only if they cover the same range of ages. The concavity of CF in its domain is 
important because if the function is increasing and concave up, increments in the 
magnitude of the variance will also tend to increase, i.e., the variance will have a 
positive acceleration (positive second derivative). On the other hand, if the CF is 
concave down, but still increasing, the rate at which the variance increases will 
decrease over time. Similar patterns to those observed here for direct additive 
genetic variances (DAGV) were reported by Albuquerque and Meyer (2001), when 
fitting a 4 degree LP in a Nellore cattle population under similar environmental 
conditions (i.e., animals under pasture conditions in a tropical region). Different 
patterns under similar environmental conditions were described by Boligon et al. 
(2010). They found a concave down function describing DAGV. Although the 
DAGV tended to increase with age as in the present study, the rate of change 
tended to diminish with age. In their work, maternal additive genetic variance 
(MAGV) and maternal permanent environmental variance (MPEV) reached a 
maximum at approximately 260 days of age and decreased afterwards. Nobre et 
al. (2003) found a similar function describing DAGV in Nellore cattle for a range of 
age from birth to 683 days, but for the age range used in our study, the function 
showed a positive linear trend. A different trend for MPEC was reported by Nobre 
et al. (2003). They found that MPEV was not represented by a strictly increasing 
function and they also reported that MAGV as well as MPEV increased 
approximately until weaning and then decreased. Similar trends for these  
variance components were reported for zebu breeds under pasture conditions 
(Meyer 2001; Albuquerque and Meyer, 2005; Dias et al., 2006), crossbred cattle 
(Arango et al., 2004) and Brahman cattle in feedlot conditions (Riley et al., 2007). 
In general, all studies showed an increase in the value of variance components for 
weight with an increase in the age of the animals. The values of MPEV were 
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greater than those found by Nobre et al. (2003) for BLW and LW at 152 (21.27 
kg2), 243 (27.27 kg2), 333 (26.40 kg2) and 426 (23.48 kg2) days, whilst the values 
of MAGV and DAGV were smaller. Another difference with that research was the 
fact that they found that MPEV decrease after weaning, whereas here MPEV 
continued to increase with age. The same result was obtained by Dias et al. 
(2006). This indicated that population maternal environmental effects continued to 
generate MPEV after weaning. Thus, they need to be considered in models for 
genetic analysis of postweaning weight traits.  
 
Dias et al. (2006) described similar results for RV to those found here. They found 
that the RV decreased after 230 days of age. Different results were found by 
Boligon et al. (2010) using a step function to define RV in Nellore cows, and by 
Meyer (2001) using a smooth function to model VF for beef calves from birth to 
weaning. Both studies found that RV increased throughout the age range. 
 
Heritabilities 
Similar trends for Dh to those found here were reported by Meyer (2001) who 
found that the minimum value of Dh was reached at 100 days of age 
(approximately 0.30). However, Dh values reported there were higher than those 
found here. For Nellore cattle and under tropical pasture environmental conditions, 
Nobre et al. (2003) reported lower Dh estimates for BLW, and higher Dh values 
starting at approximately 60 days of age. Using multiple or single trait analysis, 
reported Dh values for Colombian multibreed cattle populations involving one or 
more of the breeds present in this article and handled with alike criteria were 
similar for BLW, but greater for WLW (Elzo et al. 1998; Elzo et al., 2001, Vergara 
et al., 2009). The low Dh Values at 4 months and weaning could be due to 
artifacts. This kind of numerical problems have been reported for RRM using LP 
(Nobre et al., 2003; Bohmanova et al., 2005; Bertand et al., 2006).  
 
Results for Mh suggested that maternal effects were negligible over the growth 
trajectory, especially at birth. Errors of estimation for Mh ranged from 0.001 to 0.6, 
and in general they were larger than those for Dh (0.09 to 0.2).At birth, values for 
Mh errors were unrealistic. Estimation and numerical problems (numerical 
instability, and susceptibility to artifacts) at extreme ages had been reported when 
using LP (Nobre et al., 2003; Meyer, 2004; Arango et al., 2004).  Therefore, these 
results need to be taken with caution because of the use of LP, the structure (one 
generation) and the small size of the multibreed population in this study. Thus, 
subsequent studies with several generations and larger samples of animals may 
yield substantially different Mh estimates. In addition, Nobre et al. (2003) indicated 
that in order to accurately estimate maternal effects, it was necessary for 
connections between direct and maternal effects to exist. Such connections are 
given mainly by bulls that are sires and also maternal grandsires. Maternal 
grandsires were unknown in this population. This may have been another factor 
negatively affecting the estimates of MAGC.  
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Several studies have reported smaller values for Mh than for Dh (Meyer, 2001; 
Dias et al., 2006; Boligon et al., 2010), but those Mh values were not as small as 
those estimated here. Boligon et al., (2010) reported Mh varying from 0.03 at birth 
to 0.09 at 240 days of age. Similar results were also reported by Albuquerque and 
Meyer (2001) and Dias et al. (2004) for Zebu cattle in tropical areas. In addition, 
higher Mh values than Dh values were reported for BLW and WLW, however, Dh 
estimates were higher than Mh after weaning (Nobre et al., 2003). For feedlot 
Brahman cattle in a subtropical region, Riley et al. (2007) suggested that 
estimates of direct additive effects for postweaning weights from 7 to 12 months of 
age could be inflated because they did not include maternal effects.  
 
Ratio of MPEV to phenotypic variance 
Considering that maternal environmental effects are determined mainly by milk 
production and according to the behavior of maternal permanent environmental 
effects that showed that they are very important at four months, these results 
strengthen the proposal to take records at that age. Further, the maximum value 
for the ratio of MPEV to PhV approximately matches the minimum Dh value. 
Different patterns of MPEV to PhV ratios were outlined by Albuquerque and Meyer 
(2001). They found that this ratio showed little change over time (values were 
around 0.1). Meyer (2001) found that maternal effects were more important for 
Polled Hereford than for the Wokalup composite breed. This breed is composed of 
Charolais, Brahman, Friesian and Angus or Hereford Breeds (Meyer et al., 1993). 
Results here were closer to those obtained by Meyer (2001) for Wokalup. Given 
that Wokalup animals were generated by crossing animals from Bos taurus and 
Bos indicus breeds, they are expected to be more similar to animals used here 
than to purebred Polled Herefords. In that research, animals also were handled 
under pasture conditions. Thus, discrepancies with the study of Albuquerque and 
Meyer (2001) could be due to breed differences (they used pure Nellore animals).  
 
Correlations 
Lower DAGR between BLW and ages similar to the target ages discussed here 
were reported by Dias et al. (2006) in a Brazilian Nellore cattle population.  Values 
of DAGR reported by them were 0.58 for BLW and LW at 240 days, 0.50 for BLW 
and YLW and 032 for BLW and LW at 550 days. Therefore, the multibreed 
population here showed stronger additive genetic relationship between BLW and 
LW at other ages than the Brazilian Nellore population under similar pasture 
conditions. There was not a plateau, thus all DAGR did not remain near unity. This 
indicated that a repeatability model would not be appropriate to obtain breeding 
values as it was the case discussed by Arango et al. (2004). Thus, for a trajectory 
considering LW at birth and weaning this model could not be used. Similar results 
were described for Nellore cattle in tropical pastures conditions (Albuquerque and 
Meyer, 2001). For Wokalup cows, under pasture conditions in a Mediterranean 
region, a similar pattern to the one found here for MPER was described by Meyer 
(2001), where the lowest MPER was 0.6 (between BLW and LW at 211 days of 
age). However, in that study, MPER values were close to unity in almost the entire 
domain. Relating these high correlations with the values of the MPEV to PhV 
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ratios, it can be inferred that maternal permanent environmental effects were very 
important in this population. Thus, the amount of milk provided to the calf by the 
cow had a large influence in pre and post-weaning weights. Meyer (2004) pointed 
out that maternal permanent environmental effects were different for two breeds 
(Wokalup and Polled Hereford) indicating that these two breeds differed in the 
amount of variation in calf weights mainly due to cow milk production.  
 
Dias et al. (2006) described similar results for PhR in Brazilian Nellore cattle to 
those found here. They found low to moderate PhR values between BLW and LW 
at 240, 365 and 550 days, and that PhR tended to decrease as distance between 
ages increased. On the other hand, Arango et al. (2004) reported that PhR values 
were greater than 0.60 in a beef cattle multibreed population (Hereford and Angus 
cows mated to bulls from 22 breeds, including 4 breeds used here: SIM, LIM, 
BVH, and GB) under temperate conditions. These PhR values were larger than 
those found in the current study, perhaps because temperate environmental 
conditions permitted a fuller expression of weight genotypes of crossbred calves 
than tropical Colombian conditions. 
 
Eigenfunctions 
The percentage of DAGV explained by the first eigenvalue was lower than the 
reported by Arango et al. (2004) (96%) and Boligon et al. (2010) (90.56%). In 
general, previous studies have shown that the largest eigenvalue explained more 
than 90% of DAGV. Because DAEF1 was a positive function it indicated that 
selection of heavier animals at any age would lead to heavier animals at other 
stages of the growth trajectory. In practice, the interest is that LW at early ages will 
lead to heavier animals at later growth phases. Given the great portion of the 
DGAV explained by the eigenvalue associated with the DAEF1 and the behavior 
of the heritability across calf ages, selection of heavier animals at young ages will 
have a large effect in the mean growth trajectory of the population. Similar results 
were obtained in Brazilian Nellore cattle (Boligon et al., 2010), and Australian beef 
cattle populations (Meyer and Hill, 1997; Meyer, 1998). 
 
Breeding values 
Considering the small number of sires used in this study, especially for Bos taurus 
breeds, results should be viewed with caution. The range of values of BV for ROM 
sires was smaller for BLW and greater for WLW than those reported by Elzo et al. 
(1998) in a ROM-Zebu multibreed Colombian population. Given the high 
percentage of BR breed in commercial Zebu cattle in Colombia results for Zebu 
sires in that study are comparable to results from BR bulls found here. For those 
bulls the ranges were greater for BLW, but smaller for WLW, whereas for RS X 
GB animals ranges were greater for BLW and smaller for WLW.   
 
The BV suggest that SIM sires would be advantageous for crossbreeding 
programs with Brahman cows under pastures in this region. However, Creole sires 
had large BV at all ages. Considering the adaptability and rusticity of these breeds 
(FEDEGAN, 2006) they could be a good option for commercial producers.  
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No research that considered breed effects as a continuous function of age of calf 
was found in the literature. However, a study involving prediction of BV using RRM 
was conducted by Sanchez et al. (2007) using linear splines instead of LP. This 
study did not discuss ranges of BV within and across breed groups. 
 
An advantage of RRM over multivariate mixed models is that BV can be obtained 
for any weight over entire range of ages considered in the analysis, and for 
functions of the growth curve (Albuquerque and Meyer, 2005). Important 
parameters associated to growth curves are growth rate, growth acceleration, 
maximum growth rate, relative growth rate, and inflection points (Gompertz, 1852; 
Winsor 1932; Agudelo-Gomez et al., 2007; Martínez et al., 2010). Thus, BV for 
these parameters could be computed if needed without performs a new genetic 
evaluation. 
 
Final remarks 
Although genetic parameters and breeding values were estimated with limited 
accuracy due to the structure and small size of the multibreed population, 
selection for growth traits (especially at early ages) may be feasible in this 
multibreed population. However, weight at four months and at weaning had a very 
low heritability and they were highly influenced for maternal environmental factors 
(primarily milk production). Results showed that under pasture conditions, 
permanent environment maternal effects were important, especially at four months 
of age. Validation of estimates of genetic parameters with larger multigenerational 
data sets will be needed to obtain estimates of additive genetic parameters useful 
for regional and national multibreed genetic evaluation and selection for weight 
traits under pasture conditions in Colombia. Thus, efforts need to continue to 
obtain weight information at various calf ages from a representative sample of 
beef cattle herds where the breeds of cattle used in this study are represented. 
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Table 1. Number of sires per breed and number of calves per breed group by year 
of birth. 
Sire breed Number of sires Calf Breed group 
Number of calves 
2008 2009 TOTAL 
BON 3 BONXGB 21 12 33 
BVH 3 BVHXGB 13 9 22 
GB 12 BGXGB 64 36 100 
GUZ 3 GUZXGB 18 10 28 
LIM 3 LIMXGB 21 15 36 
NOR 3 NORXGB 22 15 37 
RB 4 BRXGB 27 8 35 
ROM 3 ROMXGB 18 11 29 
SIM 3 SIMXGB 22 10 32 
TOTAL 37 226 126 352 
BON = Blanco Orejinegro; BVH = Braunvieh; GB = Gray Brahman; GUZ = 
Guzerat; LIM = Limousin; NOR = Normand; RB = Red Brahman; ROM = 
Romosinuano; SIM = Simmental. 
 
 
 
 
Table 2. Descriptive statistics for the five target ages.  
 
Trait n Mean (kg) SD (kg) CV (%) 
BLW 246 33.16 5.81 17.5 
4LW 166 119.91 22.6 18.8 
WLW 269 191.23 35.55 18.6 
YLW 250 235.4 38 16.14 
FLW 159 272.16 36.94 13.57 
BLW = birth live weight; 4LW = 4 mo live weight; WLW = weaning live weight; 
YLW = year live weight; FLW = 15 mo live weight
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Table 3. Akaike’s corrected information criterion (AICC), Schwartz’s Bayesian 
information criterion (BIC), residual analysis and number of parameters for each 
model. 
 
Model AICC BIC 
Number of 
parameters 
Residuals 
assessment1 
LP1HOM 7,444.14 7,493.66 10 NP 
LP1HET 7,174.69 7,236.99 13 NP 
LP2HOM 7,312.59 7,406.36 19 S 
LP2HET 7,115.43 7,223.94 22 S 
1NP = not performed, S = satisfactory. 
 
Table 4. Estimates of (co)variance components, (kg2), genetic parameters, and 
variance ratios for five target ages. 
Pair of target 
ages DAGC MAGC MPEC 
DAGR/ 
Dh1 
MAGR/ 
Mh1 
MPER/ 
RATIO2 PhR 
BLW,BLW 7.8 0.02 0.7 0.24 0.00 0.02 1 
BLW,4LW 7.9 0.04 12.3 0.91 0.46 0.99 0.22 
BLW,WLW 10.8 0.03 18.4 0.99 0.28 0.99 0.20 
BLW,YLW 21.7 -0.05 19.5 0.89 -0.30 0.85 0.23 
BLW,FLW 30.9 -0.11 16.8 0.80 -0.41 0.64 0.23 
4LW,4LW 9.5 0.39 223.5 0.04 0.00 0.87 1 
4LW,WLW 11.6 0.43 319.0 0.96 0.94 0.99 0.81 
4LW,YLW 16.9 0.02 354.0 0.63 0.02 0.85 0.74 
4LW,FLW 20.8 -0.47 303.6 0.49 -0.38 0.65 0.56 
WLW,WLW 15.3 0.53 464.6 0.02 0.00 0.71 1 
WLW,YLW 28.0 0.29 549.1 0.82 -0.08 0.85 0.72 
WLW,FLW 38.4 -0.06 506.1 0.71 -0.05 0.75 0.59 
YLW,YLW 76.8 1.22 768.1 0.08 0.00 0.79 1 
YLW,FLW 119.6 1.97 825.5 0.99 0.92 0.95 0.84 
FLW,FLW 191.6 3.81 984.9 0.15 0.00 0.75 1 
BLW = birth live weight; 4LW = 4 mo live weight; WLW = weaning live weight; 
YLW = live weight at year; FLW = 15 mo live weight; DAGC = direct additive 
genetic (co)variance; MAGC = maternal additive genetic (co)variance; MPEC = 
maternal permanent environmental (co)variance; DAGR = direct additive genetic 
correlation; MAGR = maternal additive genetic correlation; Dh = direct heritability; 
Mh= maternal heritability; PhR = phenotypic correlation. 
1When both ages are the same, the value is heritability, when ages are different is 
a correlation. 
2When both ages are the same, the value is the corresponding variances ratio, 
when ages are different is a correlation. 
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Table 5. Descriptive statistics for breeding values at the selected age points 
according to the breed of sire and in general 
 
Breed Statistic1 BLW 4LW WLW YLW FLW 
BON 
Min -2.41 11.47 21.50 38.01 46.38 
Max 4.08 15.26 25.86 46.73 61.50 
Mean 0.94 13.55 23.70 41.90 52.84 
BR 
Min -3.25 -1.63 -2.30 -6.21 -11.93 
Max 2.77 1.11 2.05 6.20 11.91 
Mean -0.30 -0.14 -0.22 -0.61 -1.16 
BVH 
Min -0.31 7.52 12.77 21.10 24.61 
Max 2.17 8.69 14.54 25.77 33.35 
Mean 0.97 8.00 13.72 24.06 30.34 
GUZ 
Min 0.81 5.66 9.53 16.47 20.56 
Max 2.02 5.93 10.49 20.19 28.02 
Mean 1.27 5.77 9.90 17.89 23.41 
LIM 
Min -2.35 13.50 24.60 42.55 51.05 
Max 2.16 16.04 27.67 49.06 62.53 
Mean 0.02 15.01 26.15 45.12 55.21 
NOR 
Min -0.78 12.74 21.72 35.85 41.65 
Max 3.53 14.49 24.90 45.37 59.90 
Mean 1.39 13.45 23.39 41.47 52.67 
ROM 
Min -3.09 14.19 24.47 39.00 42.62 
Max -0.41 14.75 26.62 47.42 59.50 
Mean -1.39 14.52 25.84 44.43 53.52 
SIM 
Min -4.55 18.98 34.57 58.66 68.47 
Max 2.11 22.26 39.26 70.52 90.42 
Mean -0.82 21.07 37.11 64.11 78.12 
Overall 
Min -7.97 -3.53 -4.16 -8.57 -15.49 
Max  5.68 22.26 39.26 70.52 90.41 
Mean 0.01 4.40 7.71 13.40 16.50 
 
BON = Blanco Orejinegro; BR = Brahman (gray and red); BVH = Braunvieh; GUZ 
= Guzerat; LIM = Limousin; NOR = Normand; ROM = Romosinuano; SIM = 
Simmental; Min = minimum predicted value; Max = maximum predicted value; 
BLW = birth live weight; 4LW = 4 mo live weight; WLW = weaning live weight; 
YLW = live weight at year; FLW = 15 mo live weight. 
1All units are in kg. 
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Figure 1. Plots of direct additive genetic (DAGC, kg2; top left), maternal additve 
genetic (MAGC, kg2; top right), maternal permanent environment (MAGC, kg2; 
bottom left) and phenotypic (PhC, kg2; bottom right) (co)variances. 
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Figure 2. Direct additive (DAGV; top), maternal additive (MAGV; middle) and 
maternal permanent environmental (MPEV; bottom) variances. 
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Figure 3. Graphics of the piecewise continuous functions describing direct 
heritability (top), maternal heritability (middle), and ratio of maternal permanent 
environmental variance (MPEV) to phenotypic variance (PhV) (bottom). 
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Figure 4. First eigenfunction of the direct additive genetic covariance function. 
 
 
  
 
4. Random regression models for estimation of 
covariance functions, genetic parameters and 
prediction of breeding values for rib eye area in 
a Colombian Bos indicus-Bos Taurus 
multibreed cattle population 
 
Modelos de regresión aleatoria para la estimación de funciones de covarianza, 
parámetros genéticos y predicción de valores genéticos en una población bovina 
multirracial Bos indicus-Bos taurus en Colombia 
 
Modelos de regressão aleatória para a estimação de funções de covariância, 
parâmetros genéticos e predição de valores genéticos para área do olho do 
lombo em uma população Colombiana multirracial Bos taurus-Bos indicus 
 
Carlos A Martínez Niño1,3, Z, MSc; Mauricio A Elzo2, MV, PhD; Ariel Jiménez 
Rodriguez1,3, MV, MSc; Carlos Manrique Perdomo1, Z, MSc, PhD 
1Group of study in animal breeding and bio-modeling GEMA, Department of 
Animal Sciences, National University of Colombia, Bogotá, Colombia 
2Department of animal sciences, University of Florida, FL 32611-0910, USA. 
3Colombian Association of Zebu Cattle Breeders ASOCEBU, Bogotá, Colombia 
 
Summary 
 
The objective of this research was to obtain restricted maximum likelihood 
estimates of covariance functions and predictions of breeding values for 
longitudinal records of rib eye area measured by ultrasound (REA) in a Colombian 
multibreed cattle population. The dataset contained 708 records from 340 calves 
progeny of 37 sires from nine breeds (Gray Brahman, Red Brahman, Guzerat, 
Blanco Orejinegro, Romosinuano, Braunvieh, Normand, Limousine and 
Simmental) mated to Gray Brahman Cows. The mixed model was a random 
regression model that used Legendre polynomials (LP) of order 1 to 3. Fixed 
                                                 
 
3Correspondence author: Carlos A Martínez Niño. Department of Animal Sciences, National 
University of Colombia. Cra. 30 # 45-03, Bogotá, Colombia. Phone number 3165000 ext. 19409.  
E-mail: camartinezn@unal.edu.co. 
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effects were age of animal, dam parity, contemporary group 
(herd*year*season*sex subclass), breed additive genetic and heterosis, whereas 
direct and maternal additive genetic and maternal permanent environment were 
random effects. Residual variances were modeled either as constant or changing 
across the growth trajectory. Models were compared with the corrected Akaike’s 
Information criteria and the Schwartz’s Bayesian information criteria. According to 
these criteria the best model was the one with first order LP and constant residual 
variance. Thus, this model was used to obtain genetic parameters and breeding 
values. Direct additive genetic variance decreased until 156 days and then 
increased. Maternal additive genetic and maternal permanent environment 
variances increased with age. Direct heritability estimates for REA at 4 months, 
weaning, 12 and 15 months (considered as target ages) were 0.004, 0.01, 0.03 
and 0.06, respectively. Maternal heritabilities for the same ages were 0.32, 0.35, 
0.37 and 0.38. Direct additive correlations ranged from -0.7 to 1. Maternal additive 
genetic and permanent environmental correlations were close to unity across the 
entire range of ages. Results suggested that selection for maternal ability in this 
multibreed population was feasible and that maternal effects (genetic and 
environmental) had an important influence on REA in pre and postweaning 
stages. Validation of these results with larger multigenerational multibreed 
populations is needed.  
 
Key words: carcass composition, covariance functions, crossbred cattle, 
ultrasound 
 
Resumen 
 
El objetivo de esta investigación fue obtener estimadores de máxima verosimilitud 
restringida de funciones de covarianza y predicciones del valor genético para 
datos longitudinales de área de ojo del lomo medidos por ultrasonido (REA) en 
una población bovina multirracial en Colombia. El conjunto de datos contenía 708 
registros de 340 animales  descendientes de 37 toros de 9 razas (Brahman Gris, 
Brahman Rojo, Guzerat, Blanco Orejinegro, Romosinuano, Braunvieh, Normando, 
Limousin y  Simmental) apareados con hembras Brahman Gris. El modelo mixto 
empleado fue un modelo de regresión aleatoria que usó polinomios de Legendre 
(LP) de orden 1 a 3. Los efectos fijos fueron edad del animal, número de partos 
de la madre, grupo contemporáneo (subclase de hacienda*año*época*sexo), 
efectos genéticos aditivos de raza y heterosis, mientras que los efectos genéticos 
aditivos directos y maternos y de ambiente permanente materno fueron 
aleatorios. Las varianzas residuales se modelaron como constantes o cambiantes  
a través de la trayectoria de crecimiento. Los modelos fueron comparados 
mediante el criterio de información de Akaike corregido y el de información 
bayesiana de Schwartz. Según esos  criterios el mejor modelo fue aquel con LP 
de orden 1 y varianza residual constante. Así, este modelo fue empleado para 
obtener parámetros y valores genéticos. La varianza genética aditiva directa 
decreció hasta 156 días y luego aumentó. Las varianzas genética materna y de 
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ambiente permanente materno aumentaron con la edad. Las estimaciones de 
heredabilidad directa para REA a los 4 meses, destete, 12 y 15 meses 
(consideradas como edades de referencia) fueron 0.004, 0.01, 0.03 y 0.06 
respectivamente. Las heredabilidades maternas para las mismas edades fueron 
0.32, 0.35, 0.37 y 0.38. Las correlaciones aditivas directas variaron de -0.7 a 1. 
Las correlaciones aditivas maternas y de ambiente permanente materno fueron 
cercanas a la unidad a través de todo el rango de edades. Los resultados 
sugirieron que la selección por habilidad materna en esta población multirracial 
fue factible y que los efectos maternos (genéticos y ambientales) tuvieron una 
importante influencia sobre REA en etapas pre y por destete. Se requiere la 
validación de estos resultados con poblaciones multirraciales multi-
generacionales mayores.  
 
Palabras clave: composición de canal, funciones de covarianza, ganado cruzado, 
ultrasonido 
 
Resumo 
 
O objetivo deste trabalho foi obter as estimativas de máxima verossimilhança 
restrita para as funções de covariância e a predição dos valores genéticos de 
dados longitudinais da área do olho do lombo mensurados por ultrassom (REA) 
em uma população bovina multirracial Colombiana. O arquivo de dados continha 
708 registros pertencentes a 340 filhos de 37 touros de 9 raças (Gray Brahman, 
Red Brahman, Guzerat, Blanco Orejinegro, Romosinuano, Braunvieh, Normand, 
Limousine and Simmental) acasalados com femeas Brahman. Foi considerado 
um modelo de regressão aleatória sobre polinômios de Legendre (LP) de primeira 
a terceira ordem. Os efeitos fixos foram idade do animal, o número de partos da 
mae, grupo contemporâneo (subclasse rebanho*ano*estação*sexo), grupo 
genético aditivo da raça e heterose, enquanto que o efeito genético aditivo direto 
e materno e de ambiente permanente materno foram considerados como 
aleatórios. Variâncias residuais foram modeladas como constantes ou variantes 
ao longo da curva de crescimento. Os modelos foram comparados através dos 
critérios de Informação corrigido de Akaike o critério de informação Bayesiano do 
Schwartz. De acordo com estes critérios o melhor modelo foi o de primeira ordem 
do LP e de variância residual constante. Assim, este modelo foi utilizado para a 
obtenção de parâmetros e valores genéticos. A variância genética aditiva direta 
diminuiu até 156 dias e depois aumentou. A variância materna genética aditiva e 
de ambiente permanente aumentou com a idade. Estimativas de herdabilidade 
direta para REA aos 4 meses, desmame, 12 e 15 meses (considerado como 
idades alvo) foram 0,004, 0,01, 0,03 e 0,06, respectivamente. O valor de 
herdabilidade materna para as mesmas idades foram 0,32, 0,35, 0,37 e 0,38. As 
correlações diretas aditivas variaram de -0,7 a 1. Correlações maternas genéticas 
aditivas e de ambiente permanente foram próximas a 1 em todas as idades. Os 
resultados sugerem que a seleção para habilidade materna nesta população 
multirracial é viável, e que há influencia dos efeitos maternos (genéticos e 
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ambientais) na REA em fases pré e pós-desmame. A validação destes resultados 
em várias gerações de populações multirraciais é necessária.  
Palavras-chave: bovinos mestiços, composição da carcaça, funções de 
covariância, ultra-som. 
 
Introduction 
Modeling of longitudinal records with Legendre polynomials (LP) was proposed by 
Kirkpatrick et al. (1990) to describe direct additive genetic (co)variances among 
records at any pair of ages (within the studied range) in a continuous form. The LP 
are solutions to the Legendre’s differential equation and they are orthogonal. This 
property allows describing patterns of genetic variation trough a growth trajectory. 
Continuous functions representing (co)variances among records are called 
covariance functions (Kirkpatrick et al., 1990). Meyer (1998) suggested that 
coefficients of covariance functions could be estimated as (co)variances among 
random regression coefficients by fitting linear mixed models. One advantage of 
random regression over multiple trait models (MTM) is that they allow the inclusion 
of all available data without pre-adjustment to particular ages and without losing 
records because they were taken outside certain age ranges near adjustment 
ages. In addition, by fitting a parsimonious model the number of parameters to be 
estimated could be considerably lower than in MTM (Kirkpatrick et al., 1990; 
Meyer and Hill, 1997). This is a very important advantage for small data sets, 
because in these cases, if the number of measure points (traits) is large, fitting a 
MTM with all of them would be undesirable.  
 
Carcass quality is very important in the current beef market. Thus, there exists 
great interest in carcass traits measured by real ultrasound because they are 
closely related to the true carcass values and to meat yields (Houghton and 
Turlington, 1992). Rib eye area (REA) is a trait highly correlated with total meat 
production, thus, it is a good indicator of carcass quality (Houghton and Turlington, 
1992). Genetic evaluation of carcass traits has been implemented in animal 
breeding programs in different countries and species (Wilson, 1992; Hassen et al., 
2003; Fischer et al., 2006; Choy et al., 2008; Mercadante et al., 2010; Bolivar et 
al., 2011). However, few genetic studies have considered ultrasound carcass traits 
in a longitudinal manner either in purebred or crossbred cattle (Fischer et al., 
2006; Speidel et al., 2007; Mercadante et al., 2010).Jimenez et al. (2010) 
conducted the only study in Colombia on ultrasound carcass traits in cattle under 
pasture conditions using purebred Brahman. In low tropical areas of Colombia, 
there are limiting environmental conditions for livestock production. Consequently, 
crossbreeding between native or European (Bos taurus) with Zebu (Bos indicus) 
breeds is frequently used as a strategy to increase beef production while 
maintaining adaptability (FEDEGAN, 2006). This mating strategy has created a 
need to establish genetic evaluation and improvement programs involving animals 
from temperate and tropically adapted breeds for carcass traits.  These programs 
must take into consideration that 72% of the Colombia’s cattle population is Zebu 
(mainly Brahman) cattle (FEDEGAN, 2006). 
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Thus, the objective of this research was to obtain restricted maximum likelihood 
estimates of covariance functions and genetic parameters, and best linear 
unbiased predictions of breeding values for longitudinal REA records in a 
multibreed beef cattle population in a low tropical area of Colombia. 
 
Material and methods 
All of the practices involving manipulation of animals that were performed to obtain 
records in this research were approved by the Animal Bio-ethics Committee of the 
National University of Colombia (Approval letter number: CBE-FMVZ-012, July of 
2010). 
 
Breeds, matings and animal’s management 
To construct the multibreed population, 37 bulls from 9 breeds were sired to first-
parity Gray Brahman (GB) cows and heifers. Sire breeds were Gray Brahman 
(GB; n = 12), Red Brahman (RB; n = 4), Guzerat (GUZ; n = 3), Romosinuano 
(ROM; n = 3), Blanco Orejinegro (BON; n = 3), Simmental (SIM; n = 3), Braunvieh 
(BVH; n = 3), Normand (NOR; n = 3) and Limousin (LIM; n = 3). These Bos taurus 
breeds (Creole and temperate) were chosen because they are frequently used for 
crossbreeding programs with zebu cattle in Colombia’s low tropical beef 
production systems. Brahman was included because it has the largest cattle 
population in the country (Jiménez et al., 2010), and GUZ is a Bos indicus breed 
with increasingly higher representation in Colombia that has not been studied as a 
single breed or in crosses with Brahman. 
 
Females were chosen on the basis of a normal reproductive cycle and a healthy 
reproductive system. Subsequently, cows and heifers were randomly allocated to 
males, and artificially inseminated using a fixed-time protocol. Calves were born in 
2009 and 2010. Table 1 shows the number of sires per breed and the number of 
calves per breed group by year and total. 
 
Animals were kept in two herds located in Southern Cesar, municipality of 
Aguachica, Colombia. The ecosystem in this micro region is a very dry tropical 
forest. This region has a mean annual temperature of 28 oC, a height above sea 
level of 50 m, a relative humidity of 80% and sandy-loam soils. Because of its 
environmental conditions, Southern Cesar is considered to be better suited for 
beef cattle production than other regions in Colombia. The feeding system was 
based on pastures. Grass species were Brachipará (Brachiaria plantaginea), 
Guinea (Panicum máximum) and Angleton (Dichantium aristatum). Pastures were 
not fertilized. Animals were provided with an 8% phosphorus mineral supplement 
(GANASAL®, Colombia). Mineral supplement consumption was ad libitum. The 
grazing system was rotational with a rotation period of 60 days. All calves were 
weaned between 7 and 8 months of age and males were castrated at 12 months 
of age. 
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Records 
The REA records were taken by a certified technician of the Colombian Zebu 
Cattle Breeders Association ASOCEBU, (ASOCEBU, Bogotá D.C., Colombia) 
using an Aquila Esaote model device (Pie Medical Equipment B.V., Maastricht, 
Limburg, The Netherlands). Once ultrasound images were collected, they were 
analyzed to check quality and to obtain the REA values (cm2) using the Echo 
Image Viewer software of Pie Medical (Pie Medical Equipment B.V., Maastricht, 
Limburg, The Netherlands).  
 
The total number of REA records was 708. Age of animals ranged from 70 to 492 
days and all animals had records at several ages. Records were intended to be 
taken approximately at four, eight (weaning), twelve and fifteen months. Mean 
ages at each of these data collection points were: 120, 233, 332 and 445 days.  At 
4 months of age, calves are more dependent on the cow’s milk production that at 
weaning. This is due to the fact that at this stage the calf has not finished its 
transition from pre-ruminant to ruminant (Van Soest, 1994). Thus, REA 
measurements taken at this age are useful to evaluate maternal effects (both 
genetic and non genetic). 
 
Genetic analysis 
Mixed models procedures were carried out to obtain restricted maximum likelihood 
(REML) estimates of (co)variance components and best linear unbiased predictors 
(BLUP) of animal breeding values (BV).The following effects were assumed to be 
fixed in the mixed model: Contemporary group (herd*year*season*sex subclass), 
breed group additive effects, non additive effects (individual heterosis), dam parity 
(heifer or first parity cow) and age of the animal (linear and quadratic effects). The 
random effects were: direct additive genetic, maternal additive genetic and 
maternal permanent environment, and residual.  Seasons within years were 
defined as rainy or dry. The first season was a rainy season from mid April to mid 
August of 2009, the second was a dry season from mid August to mid December 
of 2009, the third was a dry season from mid December of 2009 to mid April of 
2010, and the fourth was a rainy season from mid April to mid August of 2010. 
The GB and RB bulls were grouped as a single breed (BR). Thus, there were 8 
breed groups for calves: BR x GB, BON X GB, BVH X GB, GUZ X GB, LIM X GB, 
NOR X GB, ROM X GB and SIM X GB. Breed group effects were modeled as a 
continuous function of breeds over time. This function was a linear LP. The need 
to model additive genetic breed group effects in such a way was because to 
obtain BV at a particular age in a multibreed population, individual random 
deviations and breed group solutions are required (Elzo and Wakeman, 1998). In 
addition, because of the orthogonality of LP, the block of the mixed model 
equations corresponding to breed group effects was an identity matrix, thus, 
multicollinearity and confounding problems that are commonly present among 
genetic fixed effects in multibreed populations (Elzo and Famula, 1985) could be 
alleviated at least partially.   
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Normalized (LP with norm 1) LP evaluated at age of animal when data were 
collected were used as regression variables to estimate covariance functions (CF) 
for direct additive genetic (DAGCF), maternal additive genetic (MAGCF) and 
maternal permanent environment (MPECF) and to compute BV. Orders of 
polynomials ranged from 1 to 3. The following combinations of LP to describe 
direct additive, maternal additive and maternal permanent environment CF were 
used: one (LP1), 2 (LP2) and 3 (LP3) for the 3 (co)variance components, 3 for 
direct additive genetic (co)variances and 2 for maternal additive genetic and 
permanent environment (co)variances (LP32).  The orders of LP were defined 
taking into account data set size and literature reports(Fischer et al., 2006; 
Mercadante et al., 2010). The residual variance was modeled in two ways. The 
first one assumed that the residual variance was the same along the entire growth 
trajectory (LP1HOM, LP2HOM, LP3HOM, LP32HOM), and the second one 
assumed a step function (LP1HET, LP2HET, LP3HET, LP32HET)across 3 age 
intervals (  days,  days, and  
days).Residuals were assumed to be independent and normally distributed. Thus, 
there were a total of 8 random regression models (RRM) to compare: LP1HET, 
LP2HET, LP3HET, LP32HET, LP1HOM, LP2HOM, LP3HOM, and LP32HOM. 
In matrix notation the general RRM used was as follows: 
 
 
 
 
Where y = vector containing the REA records,  = vector of unknown fixed effects 
of contemporary group, dam parity and age of animal, =  vector of fixed  
additive genetic group effects (modeled as a continuous function of the time) ,  = 
vector of fixed non additive genetic effects (individual heterosis),  vector of 
random regression coefficients for direct additive genetic effects,  = vector with 
random regression coefficients for  maternal additive genetic effects,  = vector 
containing random regression coefficients for maternal permanent environmental 
effects, and  = random vector of residuals, 
 
 were known incidence matrices respectively relating vectors 
 to REA records. Columns in  relating records tofixed effects of age 
contained second order LP evaluated at each age; columns for the other fixed 
effects contained zeroes and ones. Matrix  contained linear LP evaluated at 
the expected fraction of each breed in an animal times the age of the animal, and 
matrix contained probabilities of alleles of different breeds occurring at one 
locus in an animal and it was calculated as: , where  
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and  are the expected fractions of each breed in sire and dam of the animal 
and b is the number of breeds, 
 
matrices  and contained LP evaluated at the ages of the animals when 
records were taken, 
 
matrices  and  contained the coefficients for additive genetic, maternal 
additive genetic and maternal permanent environmental covariance functions,  
was the additive relationship matrix,  represents the Kronecker product, and  
was the residual covariance matrix which had the form  for models 
LP1HOM, LP2HOM, LPHOM and LP32HOM, meanwhile , 
with subindex  denoting  the  age interval for models LP1HET, LP2HET, 
LP3HET, and LP32HET. 
 
The mixed model equations were: 
 
 
The mixed models analyses were performed with software WOMBAT (Meyer, 
2007) using an average information (AI) algorithm. Convergence was declared 
when change of value of the natural logarithm of the restricted likelihood function 
in two consecutive iterations was lower than 5*10-4. Models comparison was made 
through the Schwartz’s Bayesian Information Criterion (BIC) and the Corrected 
Akaike’s Information Criterion (AICC). 
 
 
 
Where  is the Akaike’s information criterion,  is the number of parameters,  
is the number of records,  is the natural logarithm of the likelihood function 
and  is the rank of the fixed part of the model. The AICC was preferred over the 
AIC because of the small data set size (Littell et al., 2006). 
Capítulo  95
 
95 
 
The eigenfunctions (EF) of a CF are continuous smooth functions representing a 
possible deformation in the mean growth trajectory (Kirkpatrick et. al. 1990).Thus, 
the EF were calculated to study variation patterns throughout the REA growth 
curve. Each EF has a correspondent eigenvalue. Only EF whose eigenvalues 
together explained at least 80% of the respective variance component were 
computed. The EF were computed from eigenvectors as: 
 
Where  is the eigenvector of the corresponding coefficient matrix (  or ) 
and ) is the jth LP evaluated at (age  standardized to the real interval [-
1,1]) and the operator  represents the internal or dot product between 
vectors. 
 
After the best RRM was selected, matrices of (co)variance components for 
additive direct genetic effects, additive maternal genetic effects, and maternal 
permanent environmental effects as well as BV for REA at 4 target ages were 
obtained using the REML estimates of covariance matrices among random 
regression coefficients obtained at convergence which are equal to the coefficient 
matrices of corresponding CF (Meyer, 1998). Target ages were 120, 230, 365 and 
450 days, and the corresponding REA values were denoted as REA4, REAW, 
REAY and REAF. 
 
Covariance matrices for REA at target ages were computed using the CF which 
were obtained as the product of a matrix containing LP evaluated at those ages 
( , the correspondent coefficients matrix ( for direct additive (co)variance,  
for maternal additive (co)variance and  for maternal permanent environmental 
(co)variance) and the transpose of matrix  (Kirkpatrick al., 1990; Meyer, 1998): 
 
 
 
 
Where,  is the covariance matrix for the  (co)variance component (additive 
genetic, maternal additive genetic or maternal permanent environment). The 
matrix  was obtained as the product of two matrices. The first is matrix 
, where  is the  age standardized to the real interval [-1, 
1],  is the number of ages considered (4 in this case) and  is the order of the 
LP. The second matrix was  which contained the coefficients of the LP. Thus, 
 (Kirkpatrick et al., 1990). Consequently, 
 
, where . 
 
By using matrix  instead of matrix  for representing the  CF,  is 
calculated directly as a function of the age standardized to the interval [-1, 1] 
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(i.e. . This equivalent form was used to compute critical points of CF. The 
extremes of the CF were also assessed in order to detect the global maximum 
and minimum values of each CF. 
 
The age  was standardized to the real interval [-1, 1] by using the following 
formula (Kirkpatrick et al., 1990): 
 
 
 is the minimum age at which records were taken and  is the maximum 
age at which records were taken. 
 
The BV were computed for REA4, REAW, REAY and REAF. The additive 
breeding value for animal  at age  ( ) was computed by adding two terms. 
The first term was a weighted sum of probabilities of alleles of breed b in animal  
times the generalized least squares estimate of breed b (deviated from BR) at 
time , b = 1, 2,…,7. The second term was the BLUP of the random solution for 
each individual. This value was computed as the internal (or dot) product between 
a vector containing LP evaluated at age  and a vector whose entries were the 
BLUP for random regression coefficients of animal . Thus,  was computed as: 
 
 
 
Where  is a vector of LP evaluated at the product of the fraction of breed b (b = 
1,2,…,7) in animal i times calf age t standardized to real interval [-1, 1],  is the 
generalized least squares solution of the fixed coefficients for breed additive 
genetic effects,  is vector of  LP evaluated at calf age t standardized at real 
interval [-1, 1], and  is the BLUP vector of the random coefficients for animal .  
 
 
Results 
 
Model selection 
Values of AICC, BIC and the maximum value of logarithm of restricted likelihood 
function for each model are shown in Table 2. Different starting values were used 
to ensure that estimates corresponded to global maximums. The number of 
parameters ranged from 10 for the most parsimonious model (LP1HOM), to 33 for 
model LP4HET (Table 2). The best model was LP1HOM because it had the 
smallest values of AICC and BIC (Little et al., 2006). Thus, this model was used to 
obtain (co)variance components, heritabilities, correlations and BV. 
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REML estimates of covariance functions and (co)variance components 
Direct additive genetic (DAGC), maternal additive genetic (MAGC) and maternal 
permanent environment (MPEC) (co)variances between pairs of ages  and  
such that , were described by the following CF (DAGCF, MAGCF 
and MPECF respectively) obtained with model LP1HOM using : 
 
 
 
 
 
Where  is the ith age standardized in the real interval [-1, 1], and  is the jth 
LP evaluated at ith age. The equivalent forms of these 3 CF, using , 
were as follows: 
 
 
 
 
 
 
These functions are defined (domain) for the following 
sets: . This is the Cartesian product of the age 
range by itself. The partial derivatives were: 
 
 
Where  is the i-jth entry of the matrix  and  is the hth CF (h = DAGCF, 
MAGCF or MPECF), and  are standardized calf ages at [-1, 1]. By equating 
these expression to cero yields that critical points will be located at  for both  
and  (because the 3 CF were symmetric). 
 
 
To determine if the critical points obtained from the last expression were 
maximums, minimums or saddle points the determinant of the Hessian matrix was 
computed. Because these functions are polynomials, the Clairaut’s theorem 
(Stewart, 2008) applies making the Hessian matrix to be symmetric. This matrix 
was: 
98 Evaluación genética de cruzamientos de ganado Brahman en la microrregión 
del Sur del Cesar para características de crecimiento y medidas de 
ultrasonido
 
 
 
 
Thus: , thus the critical point is a saddle point. Variance functions 
(VF) are special cases of CF when  = . Because there is a single age, VF are 
univariate. Critical points computed for CF and VF could be outside the range of 
calf ages (i.e., outside their domain).  If this happens, these critical points should 
be ignored because in regression analysis values outside the domain (range of 
calf ages) would have no valid interpretation (Draper and Smith, 1981). 
 
The DAGCF had a saddle point located at 156 days. Thus, (co)variances before 
156 days tended to decrease with age. After 156 days, the pattern was more 
complex. Covariances among ages lower than 156 days and ages greater than 
156 days tended to decrease as distance among them increased. On the other 
hand, (co)variances among ages greater than 156 days tended to increase as the 
animals grew older.  
 
The DAGCF showed a concave up shape along its diagonal. In the lower extreme 
(70 days) (co)variances tended to decrease with age in such a way that towards 
the end of the trajectory they had their minimum value (-0.99 cm4 for REA at 70 
and 492 days; Figure 1). The MAGCF had a critical point located outside the 
range of ages, thus it was not considered. The MAGC increased as the distance 
among age points increased, except towards the end of the growth trajectory 
where they decreased quickly. The MAGCF and MPECF were positive throughout 
the entire domain (Figure 1). However, the behavior of MPECF function tended to 
be opposite to MAGCF. When MAGCF had high values, MPECF values were low 
(Figure 1), and at high age values MAGCF decreased quickly whereas MPECF 
increased quickly. Thus, the minimum value of MAGCF was located at 
coordinates (in days): (492, 70), while at the same point the MPECF hat its 
maximum value (Figure 1). As with MAGCF, the analysis of derivatives showed 
that MPECF had a critical point outside the range of calf ages in this study. 
As indicated before, VF are special cases of CF, because by definition they are 
the covariance of a random variable with itself. Consequently, the diagonals of the 
CF correspond to VF. According to the analysis of first and second derivatives of 
the direct additive genetic variance function, direct additive genetic variance 
(DAGV) had a global minimum located at 156 days (0.15 cm4). The largest value 
of DAGV was 4.63 cm4 at 492 days. As shown in table 3 for the target ages, DAV 
was 0.20 for REA4, 0.37 for REAW, 1.89 for REAY and 3.58 cm4 for REAF. The 
DAGC were negative for REA4-REAY (-0.15 cm4) and REA4-REAF (-0.27 cm4) 
and the biggest covariance value was among REAY and REAF (2.59 cm4). 
Maternal additive genetic variance (MAGV) increased with age. Its minimum value 
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was 13.87 cm4 at 70 days and its maximum value was 24.89 cm4 at 492 days. For 
target ages (Table 3), MAGV ranged from 15.01 (REA4) to 23.65 cm4 (REAF), 
whilst MAGC ranged from 16.28 (REA4-REAW) to 22.41 cm4 (REAY-REAF). For 
the target ages, maternal permanent environment variance (MPEV) ranged from 
6.12 (REA4) to 9.80 cm4 (REAF). MPEC had its lowest value (6.66 cm4) among 
REA4 and REAW and the largest (9.27 cm4) for REAY-REAF (Table 3). 
Considering the entire range of ages, MPEV had its maximum value at 492 days 
(10.33 cm4) and the minimum (5.64 cm4) at 70 days.  
 
REML estimate of residual variance was 25.57 cm4. Because phenotypic variance 
(PhV) is the sum of genetic and environmental variance components, it also 
increased as animals grew older. Its minimum value was 45.52 cm4 at 70 days 
and its maximum was 65.43 cm4 at 492 days. Plots of DAGV, MAGV, MPEV and 
PhV are shown in Figure 2. 
 
Heritabilities and ratio of MPEV to PhV 
Direct heritability (Dh) estimates were low at the entire trajectory. The Dh reached 
a global minimum at 156 days (0.003) and its maximum at 492 days (0.071). The 
estimate of Dh at 70 days was 0.01. The Dh estimates at the 4 target age points 
were 0.004 (REA4), 0.01 (REAW), 0.03 (REAY) and 0.06 (REAF) (Table 3). The 
trend of Dh across the range of calf ages is shown in Figure 3. 
 
Maternal heritabilities estimates (Mh) were considerably higher than Dh through 
the entire growth trajectory. They were always of medium size and increased with 
age of animal (Figure 3). The lowest value was reached at 70 (0.30) and the 
highest at 492 days (0.38). Estimates of Mh at target ages (Table 3) were 0.32 
(REA4), 0.35 (REAW), 0.37 (REAY) and 0.38 (REAF). 
 
The ratio of MPEV to phenotypic variance (MPr) ranged from 0.12 at 70 days to 
0.16 at 492 days. The MPr had an upward trend trough the REA trajectory (Figure 
3). The MPr estimates for the target ages were 0.13 for REA4, 0.14 for REAW, 
0.15 for REAY and 0.16 for REAF (Table 3). 
 
Correlations 
The estimates of direct additive genetic (DAGR), maternal additive genetic 
(MAGR), maternal permanent environment (MPER) and Phenotypic (PhR) 
correlations at the 4 target ages are shown in Table 3. Estimates of DAGR formed 
a plateau close to unity approximately after 211 days. The DAGR between REA at 
70 days and REA at other ages were negative after 200 days and had its lowest 
value at 492 days (-0.7). For target ages, DAGR estimates ranged from -0.32 
among REA4 and REAF to 1 among REAY and REAF (Table 3). The MAGR and 
MPER estimates were close to unity throughout the entire range of ages 
considered. The PhR estimates were always positive and ranged from moderate 
to high.  For the 4 selected age points, PhR values ranged from 0.47 (REA4-
REAW) to 0.57 (REAY-REAF). 
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Eigenfunctions 
The first eigenvalue for DAGCF was 2.58 and it accounted for 94.8% of total 
DAGV. The first eigenvalue for MAGCF was 38.22 and accounted for 99.9% of 
total MAGV. Thus, for both DAGCF and MAGCF only the first corresponding EF 
(DAGEF1 and MAGEF1) were computed. 
 
The first eigenvector of the coefficient matrix associated with DAGCF was: 
, and the DAGEF1 was: 
 
 
On the other hand, the first eigenvector of the coefficient matrix related to the 
DAGCF was:  and the corresponding EF was: 
 
 
Figure 4 shows a graph of these functions across the entire range of calf ages. 
The DAGEF1 was an increasing function, but it was not positive at the entire 
range trajectory. The point where this function crossed the age axis was 139 days. 
On the other hand, the MAGEF1 was a positive increasing function throughout the 
range of calf ages. The behavior of these EF was a consequence of the estimates 
obtained here for DAGR and MAGR. As described previously, there were negative 
DAGR between early and late calf ages, whilst all MAGR were positive. 
 
Breeding values 
Descriptive statistics for BLUP of BV in general and discriminated by sire breed 
are shown in Table 4. Values for sire breeds were obtained using information from 
the bulls and the overall values were obtained from BV of all animals. Overall 
mean BV were 0.41 cm2 for REA4, 0.72 cm2 for REAW, 1.26 cm2 for REAY and 
1.55 cm2 for REAF. Values presented in Table 5 indicate that on average LIM bulls 
had the highest BV for REA. Sires of BVH and NOR breeds had the smallest BV 
at the 4 target age points. In the Creole cattle group, ROM sires had greater mean 
BV than BON sires. Finally, for the Bos indicus breeds, GUZ bulls had the greatest 
mean BV.  
 
Discussion 
 
Model selection 
Selection of the most parsimonious model (LP1HOM) as the best model by BIC 
and AICC implies that the larger log likelihood values obtained with other models 
was insufficient to counterbalance BIC and AICC penalties due to the higher 
number of required parameters. Consequently, the BIC and AICC values of those 
other models were larger than the values for model LP1HOM (Table 2).  
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The use of heterogeneous error structures was reported for Nellore cattle in 
tropical conditions (Mercadante et al., 2010), for crossbred Australian cattle under 
pasture and feedlot conditions (Mirzaei et al., 2011), and for lambs (Fischer et al., 
2006). However, heterogeneous error structure models in these studies were not 
compared with models fitting a homogeneous residual variance structure. For 
Colombian Buffaloes, it was found that a model fitting within animal homogeneous 
variance structure described better REA data (Bolivar et al., 2011). Meyer (2000) 
suggested that seasonal variations could be responsible for the heterogeneity in 
the measurement error. Given that the heterogeneous error variance approach did 
not show a better fit here, it indicates that environmental factors such as weaning 
and castration of bulls were not important sources of environmental variation in 
this multibreed population.  
 
The order of LP used to estimate DAGCF was in agreement with the results found 
by Mercadante et al. (2010) who compared orders 1, 2 and 3 using AIC and BIC 
as model selection criteria. However, they did not consider LP of order 1 to model 
random non genetic effects. In that study, orders of LP to model those effects 
were either 2 or 3. Mercadante et al. (2010) found that the model considering the 
lower orders of fit for both direct additive genetic and permanent environmental 
effects was the best one. The LP of order one were also reported to be sufficient 
to explain direct additive genetic effects for weight data in crossbred cattle cows 
(Arango et al., 2004).            
                                                                                    
Considering the small size of the dataset in this study and that a model with only 
10 parameters that permitted the use of all records was selected, RRM seem to 
be a good option to model longitudinal ultrasound data. If a five-trait multiple trait 
model assuming zero covariance between direct and maternal additive effects had 
been fitted here, the number of parameters needed would have been 
4*(4*(4+1)/2) = 40, which is 4 times greater than the number of parameters 
estimated with the LP1HOM model. Even if two-trait models had been utilized, a 
total of 6 two-trait analysis would have had to be performed to estimate the full 
covariance matrix for REA at the 4 target ages. In addition, because each analysis 
would be performed separately, there would have been no certainty for the 
estimated six-trait covariance matrix to be positive definite.  
 
REML estimates of covariance functions and (co)variance components 
The direct additive genetic variance function corresponding to the DAGCF when 
 (Figure 2) was concave up with a global minimum at 156 days of age. 
Thus, the increase in the magnitude of the variance after the minimum point was 
always positive and greater as the animals grew older. Among the few literature 
reports using RRM to model ultrasound longitudinal data, a smoother pattern for 
DAGV (in the age interval 60 to 360 days) was reported for eye muscle depth (a 
ultrasonic measure at the same point where REA is taken, but measuring depth 
not area) in lambs (Fischer et al., 2006). Although they found that additive genetic 
variance did not have great changes, it had a concave up shape. A Nellore cattle 
study under pasture and feedlot conditions in a tropical region was conducted by 
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Mercadante et al. (2010) in Brazil. However they did not discuss the (co)variance 
tendencies.  
 
The very low values of DAGV around 156 days here may have been due to 
computing artifacts rather than biology. Numerical problems have been reported 
for RRM using LP as base functions (Nobre et al., 2003; Bohmanova et al., 2005; 
Bertand et al., 2006).  
 
The behavior of MAGCF and MPEC seemed to be antagonist. When one was low, 
the other was high and vice versa (Figure 1). In addition, as explained earlier, the 
minimum values of MAGCF were located at coordinates (days) (70, 492) and the 
maximums of MPECF were located at the same points. This indicated that 
variances generated by maternal effects (both genetic and non-genetic) were 
always important yielding non-zero estimates of maternal variances throughout 
the entire growth trajectory.  These results suggested that maternal effects would 
need to be considered in models for genetic analysis of postweaning growth traits. 
No other literature reports were found for longitudinal REA data considering 
maternal effects in cattle. For eye muscle depth in lambs, Fischer et al., 2006 
found that MAGV did not change dramatically with age of animal (range of ages 
was 60 to 360 days).  
 
Heritabilities and ratio of MPEV to PhV 
The Dh values followed the same trajectory as DAGV. Low values of Dh 
(particularly at 156 days) could be due to numerical problems related to the base 
functions used and the small dataset size. The only literature report found for Dh 
of REA in cattle using RRM showed higher values than those reported in the 
current study. That study considered a range of ages from 323 to 773 days in a 
Brazilian Nellore cattle population and Dh estimates ranged from 0.31 to 0.42 
(Mercadante et al., 2010). The Dh for REA at slaughter for Australian crossbred 
cattle in pasture conditions until 18 months of age and then placed in feedlot 
conditions was estimated to be 0.40 (Mirzaei et al., 2011). In a Colombian 
purebred Brahman population under similar management conditions (pastures 
and mineral supplementation) to those in this study, Dh for REAF was 0.37 
(Jimenez et al., 2010). For Red Angus animals of ages between 300 and 480 days 
and with a single ultrasonic REA measurement, Speidel et al. (2007) found a Dh 
estimate of 0.35.  
 
Estimates of Mh here had medium values throughout the entire growth trajectory. 
In addition, they showed little change from 70 to 492 days. The net change in Mh 
was 8 percentage units. Thus, maternal effects for REA were practically constant 
for all ages, and did not decrease after weaning as have been reported for other 
growth traits such as live weight (Dias et al., 2006). As indicated above, only one 
research modeling longitudinal REA data in cattle using RRM was found 
(Mercadante et al., 2010), but because of the range of ages of animals, they did 
not consider maternal effects.  
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Crews and Kemp (1999) suggested that maternal effects were unimportant for the 
genetic evaluation of carcass traits (including REA) in a multibreed population.  
However, they did not use RRM because they considered REA data only at 
slaughter. Thus, differences in the data structure (longitudinal vs. simple), the 
model used, and the fact that presumably maternal effects have a small effect on 
traits measured at slaughter could explain the different results. In agreement with 
results here, Speidel et al. (2007) found Mh estimates (0.04) lower than those 
found here for Red Angus cattle. Although their Mh were lower than their Dh 
estimates, they concluded (based on a likelihood ratio test) that inclusion of 
maternal effects improved the ability of genetic models to account for variability on 
carcass traits. 
 
For live weight longitudinal data in Australian crossbred and using RRM with LP, 
Mirzaei et al. (2011) found that Mh were higher than Dh. Thus, for other better 
studied growth traits and under pasture conditions, maternal genetic effects were 
found to be more important that direct additive genetic effects. Therefore, in this 
multibreed population maternal additive genetic effects were important for REA 
making selection for maternal ability feasible. Because all females were GB, the 
estimates of Mh indicated that there was appreciable additive variability for REA 
among GB cows in this multibreed population.  This suggests that considerable 
emphasis would need to be placed on female selection in Colombian genetic 
improvement programs considering REA.  
 
The MPr estimates followed a similar pattern to Mh.  They increased smoothly 
with age, had low values across all ages and had a low total (maximum value – 
minimum value) change (4 percentage units). For live weight, under similar 
conditions and for a Bos indicus (Nellore) beef cattle population, Albuquerque and 
Meyer (2001) found a similar pattern for MPr.  The MPr was always greater than 
Dh, so maternal non genetic effects explained a higher proportion of the 
phenotypic variability than direct additive genetic effects. No research including 
maternal permanent environmental effects for REA data in cattle was found in the 
literature. The MPr values did not decrease after weaning, thus, as for maternal 
genetic effects, the permanent maternal environmental effects were important for 
post weaning development phases. This suggests that remnants of pre-weaning 
permanent environmental cow effects continued to influence calf REA until 492 
days of age. Maternal effects are mainly explained for cow’s milk production 
(genetic to the dam and environmental to the calf).  Considering the values of MPr 
(0.12 to 0.16) and of Mh, a key point to obtain animals with greater REA, which 
are expected to have a greater meat production, would be to implement an 
adequate selection program that includes both direct growth and maternal milk 
production.   
 
Correlations 
As the DAGR formed a plateau after approximately 211 days, for genetic 
evaluation purposes, when considering REA data with ages greater than 211 days 
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(for example from weaning to greater ages), it will be possible to use a 
repeatability model. The simplicity of this model will make it desirable, especially 
for small data sets as present one. For live weight records, a similar conclusion 
was found by Arango et al. (2004) for crossbred beef cows in a temperate region. 
 
The negative DAGR between ages at the beginning of the trajectory and final 
ages indicated that those genes controlling REA at ages near to 70 days are 
antagonist to genes controlling this trait at ages near to 492 days. Taking into 
account that what matters is REA at ages near slaughter, animals could be 
selected for REA at ages after 211 days (because of the plateau formed by DAGR 
occurred after that point).  Because MAGR values were practically constant along 
the trajectory taking a value very close or equal to unity, genes controlling 
maternal ability for REA at different ages seems to be the same. Thus, selection 
for maternal ability would increase REA at any age throughout the age range 
considered here.  Because MPER values were high across calf ages, it appears 
that maternal permanent environmental effects exerted a positive effect on REA 
preweaning, and this effect persisted until 492 days of age.  
 
As a general observation taking into account Mh, MPr, MAGR and MPER values 
for this population, maternal effects (both additive genetic and environmental) 
were important to obtain greater REA. 
 
Eigenfunctions 
The proportion of DAGV explained by the first eigenvalue (94.8%) was in the 
range of proportions found by Mercadante et al. (2010). Such range was 84 to 
99% depending on the model used. A similar proportion (90%) was described for 
Longissimus muscle depth at the same point where REA was taken in lambs 
(Fischer et al., 2006). As the DAGEF1 crossed the age axis at 139 days, this is a 
critical age because selection for greater REA values before this trajectory point 
will tend to negatively deform the mean population REA growth curve for later 
ages. Considering only ages after that point, selection for direct additive genetic 
effects will increase REA mean population growth curve. Thus, selection for REA 
selection for REA could be performed after 139 days, i.e., roughly 5 months of age 
under field conditions. However, considering the high DAGR between 139 days 
and 211 days of age, a practical age to perform selection for REA would be at 
weaning.  
 
For MAGCF the first eigenvalue practically explained all of the MAGV. Thus, given 
the high Mh and MAGR values and that MAGEF1 was positive, selection for 
maternal ability at any age between 70 and 492 days will positively influence the 
mean growth trajectory of this multibreed population.  
 
Breeding values 
Given the small number of sires considered in the current study (especially for Bos 
taurus breeds) results should be viewed with caution. As expected, all genetic 
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additive direct breed effects were estimable. Thus, the use of orthogonal functions 
to describe fixed genetic effects when modeling longitudinal data could be useful 
in order to prevent estimability problems. No research that considered breed 
effects as a continuous function of age of calf was found in the literature. 
Range of BV for REAF of BR sires (Table 4) was smaller than the range reported 
by Jiménez et al. (2010) for purebred Brahman cattle under pasture conditions in 
Colombia. They reported EPD values ranging from -2.84 to 3.47 cm2, thus, the BV 
(twice the EPD) ranged from -5.68 to 6.94 cm2. As in the current study, BV were 
deviated from BR.  The range of BV for purebred BR animals (non parents; -0.82 
to 1.12 cm2) was smaller than those reported by Jiménez et al. (2010) suggesting 
that the amount of genetic variability in the dataset here was smaller than in the 
Brahman population analyzed by these authors. 
 
The BLUP of BV suggested that LIM bulls had the greatest mean genetic merit for 
REA at all target ages (Table 4). When all of the sires were ranked according to 
individual BV, LIM sires were always those with the greatest values. 
Consequently, the LIM breed would have to be considered for crossbreeding 
programs with Brahman cows under pasture conditions in the Southern Cesar 
region of Colombia. The LIM breed had been reported to have greater additive 
genetic effects for REA at different ages when compared to Bos indicus and Bos 
taurus breeds in temperate areas under feedlot or high supplement conditions 
(Rios-Utrera et al., 2006; Williams et al., 2010). According to the results of this 
research, in tropical regions and under pasture conditions, LIM animals also 
showed a good performance for this trait.  
 
Final remarks 
It should be mentioned that genetic parameters and breeding values were 
estimated with limited accuracy due to the structure and small size of the available 
multibreed population. It is necessary to validate the results of this research with 
substantially larger multigenerational populations. Thus, there is a need to 
continue obtaining longitudinal ultrasound information from different beef cattle 
herds where the breeds studied here are represented. Results suggested that 
maternal effects were important both preweaning and postweaning.  Similarly, 
permanent environment maternal effects had a low but not negligible effect 
throughout the entire REA trajectory. Thus, maternal effects (genetic and non-
genetic) appeared to be relevant effects to be included in models for genetic 
evaluation of REA pre and postweaning under pasture conditions in Colombia.  
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Table 5. Number of sires per breed and number of calves per breed group by year 
of birth. 
Sire breed Number of sires Calf Breed group Number of calves 2008 2009 Total 
BON 3 BONXGB 21 12 33 
BVH 3 BVHXGB 13 8 21 
GB 12 BGXGB 63 34 97 
GUZ 3 GUZXGB 18 9 27 
LIM 3 LIMXGB 20 13 33 
NOR 3 NORXGB 22 14 36 
RB 4 BRXGB 26 8 34 
ROM 3 ROMXGB 18 10 28 
SIM 3 SIMXGB 21 10 31 
Total 37 222 118 340 
 
BON = Blanco Orejinegro; BVH = Braunvieh; GB = Gray Brahman; GUZ = 
Guzerat; LIM = Limousin; NOR = Normand; RB = Red Brahman; ROM = 
Romosinuano; SIM = Simmental. 
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Table 2.  Akaike’s corrected information criterion (AICC), Schwartz’s Bayesian 
information criterion (BIC), residual analysis and number of parameters for each 
model. 
Model AICC BIC 
Number of 
(co)variance 
parameters 
Log L1 
LP1HET 3394.74 3448.66 12 -1685.15 
LP2HET 3412.64 3506.42 21 -1684.65 
LP3HET 3435.54 3581.68 33 -1683.10 
LP32HET 3426.62 3555.42 29 -1683.03 
LP1HOM 3392.82 3437.8 10 -1686.25 
LP2HOM 3410.66 3495.62 19 -1685.78 
LP3HOM 3508.34 3645.82 31 -1721.70 
LP32HOM 3426.66 3546.72 27 -1685.22 
1Natural logarithm of the restricted likelihood function 
 
 
Table 3. Estimates of (co)variance components, (cm4), genetic parameters, and 
variance ratios for five target ages. 
Pair of traits DAGC MAGC MPEC DAGR1 MAGR1 MPER2 PhR 
REA4,REA4 0.20 15.01 6.12 0.004 0.32 0.13 1 
REA4,REW 0.04 16.28 6.66 0.16 0.99 0.99 0.47 
REA4,REAY -0.15 17.85 7.33 -0.24 0.99 0.99 0.48 
REA4,REAF -0.27 18.84 7.74 -0.32 0.99 0.99 0.49 
REAW,REAW 0.37 17.67 7.25 0.01 0.35 0.14 1 
REAW,REAY 0.76 19.37 7.97 0.92 0.99 0.99 0.52 
REAW,REAF 1.01 20.44 8.43 0.88 0.99 0.99 0.53 
REAY,REAY 1.89 21.24 8.77 0.03 0.37 0.15 1 
REAY,REAF 2.59 22.41 9.27 1.00 0.99 0.99 0.57 
REAF,REAF 3.58 23.65 9.80 0.06 0.38 0.16 1 
 
REA4 = rib eye area at 4 months; REAW = rib eye area at weaning (230 days); 
REAY= rib eye area at year; REAF = rib eye area at 15 months; DAGC = direct 
additive genetic (co)variance; MAGC = maternal additive genetic (co)variance; 
MPEC = maternal permanent environmental (co)variance; DAGR = direct additive 
genetic correlation; MAGR = maternal additive genetic correlation; Dh = direct 
heritability; Mh= maternal heritability; PhR = phenotypic correlation. 
1When both ages are the same, the value is heritability, when ages are different is 
a correlation. 
2When both ages are the same, the value is the corresponding variances ratio, 
when ages are different is a correlation. 
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Table 4. Descriptive statistics for breeding values at the selected age points 
according to the breed of sire and in general 
Sire breed Statistic REA4 REAW REAY REAF 
BON 
Min 0.16 0.36 0.54 0.63 
Max 0.28 0.52 1.13 1.47 
Mean 0.21 0.42 0.77 0.96 
BR 
Min -0.08 -0.13 -0.39 -0.53 
Max 0.03 0.16 0.52 0.71 
Mean -0.03 0.03 0.13 0.19 
BVH 
Min -0.34 -0.77 -1.60 -2.05 
Max -0.29 -0.58 -0.99 -1.21 
Mean -0.32 -0.66 -1.26 -1.58 
GUZ 
Min 1.21 2.19 3.73 4.57 
Max 1.30 2.32 4.23 5.28 
Mean 1.26 2.27 4.02 4.98 
LIM 
Min 4.50 7.45 12.38 15.08 
Max 4.59 7.63 12.98 15.92 
Mean 4.54 7.57 12.77 15.63 
NOR 
Min -0.10 -0.12 -0.21 -0.32 
Max 0.08 -0.03 0.03 0.08 
Mean -0.04 -0.06 -0.11 -0.14 
ROM 
Min 1.15 1.92 3.04 3.66 
Max 1.27 2.13 3.83 4.76 
Mean 1.22 2.00 3.35 4.09 
SIM 
Min 1.17 1.99 3.26 3.95 
Max 1.26 2.36 4.40 5.52 
Mean 1.20 2.19 3.89 4.82 
Overall 
Min -0.34 -0.77 -1.59 -2.05 
Max 4.58 7.63 12.97 15.92 
Mean 0.41 0.72 1.26 1.55 
 
BON = Blanco Orejinegro; BR = Brahman (gray and red); BVH = Braunvieh; GUZ 
= Guzerat; LIM = Limousin; NOR = Normand; ROM = Romosinuano; SIM = 
Simmental; Min = minimum predicted value; Max = maximum predicted value; 
BLW = birth live weight; 4LW = 4 mo live weight; WLW = weaning live weight; 
YLW = live weight at year; FLW = 15 mo live weight. 
1All units are in cm2. 
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Figure 1. Plots of direct additive genetic (DAGC(cm4); top), maternal additve 
genetic (MAGC (cm4); middle)and maternal permanent environment (MAGC 
(cm4); bottom) (co)variances. 
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Figure 2. Direct additive (DAGV; top), maternal additive (MAGV; middle) and 
maternal permanent environmental (MPEV; bottom) variances. 
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Fig. 3. Graphics of continuous functions describing direct heritability (top), 
maternal heritability (middle), and ratio of maternal permanent environmental 
variance (MPEV) to phenotypic variance (PhV) (bottom).
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Figure 4. First eigenfunctions of the direct additive genetic (DAGEF1) and 
maternal additive genetic (MGAEF1) covariance functions. 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
Conclusiones y recomendaciones 
5.1 Conclusiones 
Los valores de las estimaciones de  heterosis para los caracteres de peso y 
decanal indicaron que los efectos no aditivos pueden ayudar a incrementar la 
productividad de los animales en esta región bajo condiciones de pastoreo para 
PD y AOL en edades pos-destete. Por lo tanto el uso del cruzamiento generaría 
beneficios a los productores de la región. 
 
Teniendo en cuenta los promedios de los valores genéticos por raza y los valores 
genéticos individuales, entre los 37 toros que se estudiaron y en las condiciones 
de pastoreo de la microrregión del sur del Cesar, los reproductores de la raza 
Simmental parecen tener los mayores méritos genéticos para caracteres de peso, 
mientras que para el área de ojo del lomo lo fueron los toros Limousin. 
 
La selección por efectos directos parece ser viable para el peso vivo a edades 
tempranas, mientras que la selección por habilidad materna parece ser viable 
para el área de ojo del lomo. Los resultados sugieren que este último carácter fue 
influenciado por efectos maternos genéticos y ambientales.  
 
Desde el punto de vista de la modelación, si bien los modelos de regresión 
aleatoria brindan ventajas en cuanto al número de parámetros, descripción de la 
estructura de (co)varianzas e incorporación de toda la información disponible, al 
emplear polinomios de Legendre como funciones base los artificios asociados con 
los mismos parecen haber afectado negativamente la estimación de las funciones 
de covarianza y así, los componentes de (co)varianza y los parámetros genéticos. 
 
El planteamiento, ejecución y los resultados obtenidos en la presente 
investigación constituyen una primera aproximación para el establecimiento de un 
programa de mejora genética de ganado de carne para caracteres de crecimiento 
y calidad de canal en la microrregión del sur del Cesar, Colombia, esto teniendo 
en cuenta que la definición de los caracteres a mejorar y la identificación genética 
de los animales para dichos caracteres son los primeros pasos de un  programa 
de mejoramiento genético. Además brindan una fuente de consulta para futuros 
estudios que impliquen la evaluación de diferentes razas de ganado de carne. 
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5.2 Recomendaciones 
Dados los problemas numéricos que presentan los polinomios de Legendre, el 
reducido tamaño de la población multirracial y su estructura (una generación, 
animales F1 y Brahman puros) se requiere de la validación de los resultados de 
este estudio en poblaciones multirraciales de mayor tamaño, con varias 
generaciones y que tengan animales de varias combinaciones raciales (p.e., ¾: 
¼) empleando funciones base que no sean tan sensibles a artificios como por 
ejemplo splines. Por lo tanto, los resultados de este trabajo deben verse con 
cautela y como una primera aproximación a la implementación de modelos de 
regresión aleatoria en análisis genéticos en el país, no como valores que puedan 
emplearse en procesos de evaluación genética multirracial regional o nacional. 
 
Se requiere de bases de datos grandes en cuanto a número de registros y de 
animales (miles) para que las estimaciones de componentes de varianza sean lo 
suficientemente confiables como para ser involucradas en procedimientos de 
evaluación genética multirracial a nivel nacional. Esto requerirá una adecuada 
cooperación entre universidades, gremios de ganaderos y productores.  Por lo 
tanto, es urgente la identificación de sistemas productivos que puedan aportar 
información de animales cruzados, la construcción y expansión de poblaciones 
experimentales como la empleada en este trabajo y el desarrollo logístico que 
implica la colecta de los datos.  
 
La toma de datos longitudinales permite la descripción de fenómenos de 
crecimiento. Dada la importancia de los efectos maternos en ganado de carne 
para tales caracteres y los resultados aquí encontrados, la toma de mediciones, 
bien sean de pesajes o ultrasónicas, a los 4 meses de edad parece ser clave en 
el estudio de dicho fenómeno biológico. Por lo tanto se debe seguir colectando 
información a dicha edad. 
  
 
A. Anexo: Instrucciones a los autores de la 
Revista Colombiana de Ciencias 
Pecuarias. 
 
Envío de los manuscritos 
 
Los trabajos enviados a la Revista para considerar su publicación, deberán ser 
inéditos, y el (los) autor (es) deben constar que el contenido del manuscrito no ha 
sido ni será enviado para su publicación a otra revista mientras dure el proceso 
de evaluación. Para el efecto los autores deben diligenciar y adjuntar el formato 
“Constancia de los autores del artículo”, requisito indispensable para considerar y 
evaluar el material recibido. Los autores deben ceñirse a las siguientes 
indicaciones generales: 
 
1. Los trabajos deberán ser escritos en español, portugués, francés o inglés. 
2. El manuscrito debe ser escrito en letra Arial 12, a 1.5 espacios. 
3. Todas las páginas deberán numerarse. 
4. Todas las líneas, deberán numerarse, reiniciando en cada página. 
5. Los autores deben enviar el formato de Constancia de autores debidamente 
firmado y escaneado, y enviar al Fax 2199111. Descargar Constancia de Autores 
6. Enviar archivos o ficheros a los siguientes correos. Artículos Veterinaria --- 
astrovet_jenny@yahoo.com, rccpveterinaria@rccp.udea.edu.co y mceronm@hotmail.es, 
Artículos de Producción Animal --- jorgehat@gmail.com, 
rccpprodanim@rccp.udea.edu.co y mceronm@hotmail.es, Artículos de Acuicultura --- 
moniquitaponcho@gmail.com, rccpeces@rccp.udea.edu.co y 
mceronm@hotmail.es, respecto de la organización del trabajo, esta dependerá de 
la sección en la cual se ubique el manuscrito como se describe a continuación: 
 
 
1. Artículo original. 
Es un artículo inédito, producto de informes científicos y tecnológicos, resultado 
de una investigación original. Consta de: 
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• Título. Deberá escribirse en español, inglés y portugués. Centrado, en 
minúsculas, negrilla y no exceder de 25 palabras. Nombres en latín en cursiva 
(p.e: Bos indicus, Escherichia coli, Brucella abortus). 
 
• Autores. Nombres centrados. Orden: primer nombre, inicial del segundo nombre 
y apellido completo, sin incluir entre ellos signos de puntuación, seguidos del 
superíndice en cursiva que indica la filiación de cada autor, seguidos de coma y 
títulos académicos abreviados, separados por coma. Cada autor separado por 
punto y coma (p.e: Jorge E Ossa1, MV, PhD; Juan D Rodas2, MV, PhD). 
• Filiación. Debajo de los autores, centrado e iniciando con el superíndice en 
cursiva, correspondiente a cada autor. Incluir filiación completa (p.e: 1Programa 
de Biogénesis, y 2Laboratorio de Virología, Facultad de Medicina, Universidad de 
Antioquia, AA 1226, Medellín, Colombia; 3Laboratorio Médico de la Américas, 
Medellín, Colombia). 
 
• Autor para correspondencia. Señalarlo con asterisco y en nota al pié de página, 
especificando su dirección postal completa y electrónica completas. 
• Resumen. En Cursiva y negrilla. Contiene el problema investigado, objetivo, 
descripción concisa de los materiales y métodos utilizados, resultados y 
conclusiones relevantes. Límite: 200 a 300 palabras. 
 
• Palabras clave. Este subtítulo deberá ir en negrilla y sin cursiva, seguido de dos 
puntos; incluir a continuación, en orden alfabético, en minúsculas, en cursiva y sin 
negrilla, tres a seis palabras. 
 
• Summary. Corresponde al resumen en inglés, en cursiva y en negrilla. 
• Key words. Palabras clave en inglés (ítem 6). 
 
• Resumo. Corresponde al resumen en portugués, en cursiva y en negrilla. 
• Palavras chave. Palabras clave en portugés (item 6) 
 
• Introducción. Título en minúsculas y negrilla. Contiene: estado actual del 
conocimiento del tópico tratado, hipótesis evaluadas y objetivos. No exceder 400 
palabras. 
 
• Materiales y métodos. Título en minúsculas y negrilla. Esta sección puede 
subdividirse en subtítulos. Incluir: 
 
Aval del Comité de Ética para la experimentación animal. Se indicará la fecha, 
número de acta de aprobación del Comité de Ética para la experimentación 
animal y el concepto sobre el tipo de riesgo con el cual fue calificado. 
Tipo de estudio. Indicar el tipo de estudio realizado, la población objeto de estudio 
y el tamaño de la muestra utilizado. 
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Métodos. Aquellos métodos propios o estandarizados por los autores, deberán 
describirse con la precisión necesaria. Si un método ha sido descrito por otros 
autores, no incluir sus detalles, pero hacer la referencia respectiva. Métodos 
modificados por los autores, deberán incluir la referencia y la descripción exacta 
de las modificaciones. Si se incluyen subtítulos describiendo procedimientos y 
protocolos, proceder así: subtítulos de primer orden escribirlos en cursiva, sin 
negrilla, iniciando en la línea siguiente la descripción del procedimiento. Subtítulo 
de segundo orden escribirlo también en cursiva y sin negrilla, con punto seguido y 
la descripción se hará inmediatamente después. 
  
 
Análisis estadístico. Debe indicar con claridad el procedimiento utilizado, las 
transformaciones hechas a los datos para facilitar el análisis, los modelos 
estadísticos utilizados, el nivel de significancia y los tipos de error empleados. 
• Resultados. Los títulos y subtítulos en esta sección se regirán al igual que lo 
indicado en materiales y métodos. 
 
Los resultados se deben expresar en tiempo pasado, anotando el nivel de 
signifiancia estadística entre paréntesis (p.e: p<0.05, p<0.01, p>0.05). Niveles 
superiores al 99.9% de confiabilidad se citarán como (p<0.01). 
Las tablas y las figuras deberán citarse o mencionarse en esta sección en estricto 
orden. La citación en el texto se podrá hacer de dos maneras: a)... como se 
puede apreciar en la tabla 2...; o b) los resultados no mostraron diferencias 
estadísticas significativas (Tabla 2). 
 
Las unidades de medida se citarán de acuerdo con el sistema métrico decimal y 
se deberá dejar un espacio entre el número y la unidad, excepto para los signos 
de porcentaje (%) y pesos ($) que siempre irán unidos a la cifra. Las unidades de 
medida no deben ser usadas en plural ni llevarán punto final (p.e: kg en lugar de 
kgs, kg.). Cuando una unidad de medida rige para varios números, sólo 
acompañará al último valor (p.e: 3 - 5 kg en lugar de 3 kg – 5 kg). Los decimales 
no se deben expresar con coma, sino con punto. 
 
Abreviaturas y siglas: los nombres en otro idioma no deberán traducirse y se 
acompañarán de su sigla entre paréntesis, por ejemplo, Insulin-like Growth Factor 
(IGF); citando en adelante sólo la sigla. 
 
Todos los compuestos y reactivos, así como los equipos utilizados, deberán 
incluir entre paréntesis la casa matriz productora, ciudad sede y estado o país 
(p.e: Sigma, St Louis, MO). No se deberán incluir nombres comerciales en el texto 
y siempre se hará referencia al principio activo; en caso de ser estrictamente 
necesario, el nombre comercial se citará como nota al pie de página. 
• Discusión. Es una sección independiente de los resultados. Incluye los 
principales aportes de los autores, explicando y contrastando sus resultados con 
otros trabajos e interpretando las diferencias, para plantear finalmente las 
recomendaciones o hipótesis pertinentes. Se evitará hacer referencia a temas o 
hipótesis que no tengan relación estricta con los resultados y el tema central 
objeto del trabajo. 
 
• Agradecimientos. Se pueden mencionar las instituciones y personas que 
financiaron o apoyaron el trabajo. 
 
Se deben especificar los códigos de los proyectos (Grants), si estos fueron 
financiados. 
 
• Referencias. Se cita con nombre y año: (Jaramillo, 2006; Zuluaga y Tobón, 
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2008; Botero et al., 2009) o Muñoz et al. (1998). Se recomienda no citar más de 
tres referencias por concepto. 
 
• Tablas y figuras. Las tablas y figuras (incluye fotografías) llevarán numeración 
arábiga seguida de punto. El título deberá ubicarse en la parte superior, si es 
tabla o en la parte inferior, si es figura. 
 
Los encabezados de columnas y filas llevarán en mayúscula sólo la letra inicial. 
Las tablas sólo deberán llevar líneas horizontales entre el título y la caja, entre 
ésta y el contenido de la tabla, y entre el contenido y las fuentes (véase como 
ejemplo una tabla en el número anterior de la Revista). 
 
No se deben usar líneas verticales. 
Las unidades de los encabezados se deberán indicar entre paréntesis. Los 
números, letras o asteriscos que refieran al pie de la tabla o fi gura, medidas 
estadísticas o significados particulares, se harán en cursiva y en superíndice. 
Asimismo, en casos especiales, al pie de tabla se podrán hacer comentarios 
específicos aclaratorios sobre la metodología utilizada. 
 
2. Comunicaciones breves. 
 
Deben tener en esencia el mismo contenido de los artículos originales, pero difi 
eren de estos en que su extensión es significativamente menor. 
3. Casos clínicos 
 
Deberán contener las siguientes partes: título, autores, fi liación, resumen (no 
debe exceder 150 palabras), palabras clave, título en inglés, summary, key words, 
introducción. Además, evaluación del paciente (con los subtítulos: anamnesis, 
hallazgos al examen clínico, ayudas diagnósticas), enfoque de tratamiento, 
discusión y conclusión. Todos los ítems deben ajustarse a las normas indicadas 
para los artículos originales. 
 
4. Revisiones de literatura y ensayos. 
•    Revisión: Consiste en un análisis crítico de la literatura publicada en torno a un 
tema de actualidad, interés y pertinencia para las ciencias pecuarias. Los 
manuscritos deben ajustarse a las mismas normas anteriores, exceptuando 
materiales y métodos, resultados y discusión; en su lugar, se utilizarán títulos y 
subtítulos alusivos al tema en revisión. Los autores deberán argumentar, 
sustentar o controvertir la información contenida en la revisión; además, harán un 
aporte crítico sobre las fortalezas, debilidades y oportunidades de investigación 
del tema propuesto. 
 
•    Ensayo: consistirá en un documento elaborado por el autor, en el que plasma 
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sus ideas y concepciones sobre un tópico específico, por lo general relacionado 
con su especialidad. 
 
5. Selecciones. 
Los trabajos para esta sección se ajustarán a lo indicado para la presentación de 
artículos originales. Si el objeto es un proyecto de investigación, se debe precisar 
su contenido en unos objetivos claros, acordes con la hipótesis de trabajo y con la 
metodología propuesta. Si se trata de clubes de revista, seminarios o 
conferencias u otras modalidades contempladas en esta sección, se procurará 
seguir los lineamientos anteriores. 
 
6. Noticias/puntos de vista. 
Los autores tendrán libertad de utilizar el estilo gramatical que consideren 
apropiado, siempre y cuando los aspectos editoriales se ajusten a las 
indicaciones antes expuestas. 
Redacción y citación de las referencias. 
 
La redacción de las referencias debe ajustarse a los siguientes modelos, teniendo 
en cuenta que los nombres de las revistas se escribirán en abreviatura siguiendo 
los parámetros del Index Medicus, sin puntos después de cada abreviación. En el 
listado de referencias citar todos los autores. 
 
A. Artículos originales. 
1. Artículo original; ejemplo: 
Cushman RA, Allan MF, Kuehn LA, Snelling WM, Cupp AS, and Freetly HC. 
Evaluation of antral follicle count and ovarian morphology in crossbred beef cows: 
Investigation of infl uence of stage of the estrous cycle, age, and birth weight. J 
Anim Sci 2009; 87: 1971-1980 
 
2. Organización o entidad; ejemplo: 
Cardiac Society of Australia and New Zealand. Clinical exercise stress testing. 
Safety and performance guidelines. Med J Aust 1996; 164: 282-284. 
3. Referencia sin autor; ejemplo: 
 
Cancer in South Africa [editorial]. S Afr Med J 1994;84:15 
4. Suplemento de revista; ejemplo: 
Shen HM and Zhang QF. Risk assessment of nickel carcinogenicity and 
occupational lung cancer. EnvironHealth Perspect 1994; 102 Suppl 1:275-282. 
5. Referencia sin volumen ni número; ejemplo: 
 
Browell DA and Lennard TW. Immunologic status of the cancer patient and the 
effects of blood transfusion on antitumor responses. Curr Opin Gen Surg 
1993:325-33. 
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B. Libros. 
1. Autor(es); ejemplo: 
Ringsven MK and Bond D. Gerontology and leadership skills for nurses. 2nd ed. 
Albany (NY): Delmar Publishers; 1996. 
 
2. Editor(es), compilador(es) como autor(es); ejemplo: 
Norman IJ and Redfern SJ, editors. Mental health care for elderly people. New 
York: Churchill Livingstone; 1996. 
 
3. Organización; ejemplo: 
Institute of Medicine (US). Looking at the future of the Medical program. 
Washington: The Institute; 1992. 
 
4. Capítulo de libro; ejemplo: 
Phillips SJ and Whisnant JP. Hypertension and stroke. In: Laragh JH, Brenner 
BM, editors. Hypertension: pathophysiology, diagnosis, and management. 2nd ed. 
New York: Raven Press; 1995. p.465-78. 
 
C. Comunicación personal. 
Se citan sólo en el texto (no en las referencias) indicando el autor, su filiación y el 
año. 
 
D. Referencia electrónica. Ejemplo: 
Morse SS. Factors in the emergence of infectious diseases. Emerg Infect Dis 
1995; [fecha de acceso...] URL: http://www.cdc.gov/ncidod/EID/eid.htm 
El volumen de los trabajos no debe exceder en promedio, las siguientes 
extensiones: 
 
Artículos originales: 30.000 caracteres 
Comunicaciones breves: 10.000 caracteres 
Casos clínicos: 15.000 caracteres 
Revisiones: 30.000 caracteres 
Ensayos, conferencias, seminarios, ponencias: 15.000 caracteres 
Aceptación y publicación de los manuscritos. 
 
Tan pronto como el manuscrito sea aprobado de manera definitiva por el Comité 
Editorial, se incluirá como material de publicación de la Revista de acuerdo a la 
disponibilidad de espacio. En ocasiones especiales, se podrán destinar a su 
publicación en un número dedicado a un tópico específico con el cual se 
identifique el material del trabajo. 
 
Costos de publicación. 
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La tarifa a pagar se establece en $ 5 por carácter. Páginas que incluyan fi guras 
en color tienen un costo de $25.000. 
 
Derechos de impresión y copia (copyright). 
 
Los autores se comprometen a ceder a la Revista Colombiana de Ciencias 
Pecuarias los derechos de reimpresión del material publicado. La traducción o 
publicación parcial o total de la Revista requerirá del permiso escrito del Director. 
Ni la Facultad de Ciencias Agrarias, ni la Revista, se responsabilizan por los 
conceptos emitidos en los artículos publicados, cuya responsabilidad recae en el 
autor. 
 
 
